
HAL Id: tel-04256010
https://theses.hal.science/tel-04256010

Submitted on 24 Oct 2023

HAL is a multi-disciplinary open access
archive for the deposit and dissemination of sci-
entific research documents, whether they are pub-
lished or not. The documents may come from
teaching and research institutions in France or
abroad, or from public or private research centers.

L’archive ouverte pluridisciplinaire HAL, est
destinée au dépôt et à la diffusion de documents
scientifiques de niveau recherche, publiés ou non,
émanant des établissements d’enseignement et de
recherche français ou étrangers, des laboratoires
publics ou privés.

Relation entre les invertébrés d’eau douce et le Canard
souchet Spatula clypeata en halte prénuptiale dans deux

zones humides de Vendée (France)
Axelle Moreau

To cite this version:
Axelle Moreau. Relation entre les invertébrés d’eau douce et le Canard souchet Spatula clypeata en
halte prénuptiale dans deux zones humides de Vendée (France). Biologie animale. Université de La
Rochelle, 2023. Français. �NNT : 2023LAROS004�. �tel-04256010�

https://theses.hal.science/tel-04256010
https://hal.archives-ouvertes.fr


 

 

LA ROCHELLE UNIVERSITE  

 

ÉCOLE DOCTORALE EUCLIDE 

n° 618 

 

Laboratoire LIttoral ENvironnement et Sociétés (LIENSs) 

 

THÈSE 

présentée par : 

 

Axelle MOREAU 

 

soutenue le 28 février 2023 

pour l’obtention du grade de Docteur de La Rochelle Université 

 

Discipline : Biologie de l’environnement, des populations, écologie 

 

 

Relation entre les invertébrés d’eau douce et le Canard souchet Spatula 

clypeata en halte prénuptiale dans deux zones humides de Vendée (France) 

 

  

JURY : 

 

Matthieu GUILLEMAIN Ingénieur Expert (HDR), Office Français de la Biodiversité, Rapporteur 

Christian NOZAIS  Professeur, UQAR - Université du Québec, Rimouski, Rapporteur 

Gabrielle THIEBAUT Professeure, Université de Rennes, Examinatrice 

Éric FEUNTEUN Professeur, Muséum National d'Histoire Naturelle, Examinateur 

Céline ARZEL Docent, Université de Turku, Examinatrice 

Christine DUPUY Professeure, La Rochelle Université, Directrice de thèse 

Sébastien FARAU Docteur, Fédération Départementale des Chasseurs de la Vendée, Encadrant 

Pierrick BOCHER Maître de conférences (HDR), La Rochelle Université, Encadrant 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

« Un marais n’est pas un marécage. Le marais, c’est un espace  

de lumière, où l’herbe pousse dans l’eau, et l’eau se déverse dans  

le ciel. Des ruisseaux paresseux charrient le disque du soleil jusqu’à  

la mer, et des échassiers s’en envolent avec une grâce inattendue.» 

 

Delia Owens  

Là où chantent les écrevisses (2021) 

 

 



 

 

C a n a r d  s o u c h e t  e t  i n v e r t é b r é s  d ’ e a u  d o u c e  1  

 

Remerciements  
 

Après trois années de terrain, d’analyses et de rédaction, et alors qu’une nouvelle étoile vient 

d’illuminer le ciel, je me retrouve face à cette feuille blanche sur laquelle je me dois de 

remercier toutes les personnes qui ont contribué à la réalisation de ce projet en y participant ou 

tout simplement via leurs encouragements. Cette partie est finalement la plus difficile à rédiger 

car au travers de ces quelques mots, je souhaite témoigner toute ma gratitude et tout mon respect 

envers ces nombreuses personnes.  

 

Dans un premier temps, je souhaite remercier les membres de mon comité de thèse ainsi que 

les membres de mon jury.  

 

Je remercie Christophe Piscart et Jocelyn Champagnon pour leur participation à mon comité 

de thèse et pour les échanges constructifs que nous avons eu ensemble.  

 

Pour avoir accepté d’évaluer mon travail, je remercie les membres de mon jury de thèse 

Matthieu Guillemain, Christian Nozais, Gabrielle Thiébaut, Éric Feunteun et Céline 

Arzel. 

 

Dans un second temps je souhaite remercier chaleureusement mes trois encadrants.  

 

En premier lieu, Sébastien Farau. Tout a commencé en janvier 2018, lorsque, depuis la Suède, 

j’ai décidé de postuler à une offre de stage de Master 2 que tu proposais. Depuis, tu as occupé 

tous les rôles d’encadrant : maître de stage, responsable de service, directeur et encadrant de 

thèse. Ces divers rôles que tu as occupés montrent que, sans ta confiance et ta force de 

persuasion, je n’en serais sûrement pas là aujourd’hui, en train de rédiger des remerciements de 

thèse, oui, oui, de thèse, qui l’aurait cru ? C’est ainsi que je souhaite t’adresser tous mes 

remerciements pour la confiance que tu m’as accordée, les opportunités que tu m’as offertes, 

pour ton encadrement ainsi que pour tes encouragements. Ces remerciements ne seraient pas 

complets si je ne te remerciais pas également pour les bons moments partagés autour de bonnes 

bières et de bons verres de vin. 

 



R e m e r c i e m e n t s  

 

2  C a n a r d  s o u c h e t  e t  i n v e r t é b r é s  d ’ e a u  d o u c e  

 

Je tiens à exprimer toute ma reconnaissance à ma directrice de recherche, Christine Dupuy, 

qui m’a suivie dans ce projet. Merci d’avoir accepté cette thèse « peu commune ». Malgré la 

petite distance qui nous sépare, tu as toujours été présente, bienveillante et disponible. Merci 

pour tous nos échanges, notamment sur les analyses des données isotopiques et tes nombreux 

conseils.  

 

Je remercie enfin mon troisième encadrant, Pierrick Bocher. Merci pour ton expertise avisée 

sur les oiseaux d’eau et ton accompagnement sur le terrain, notamment en période de 

confinement. Merci pour tes nombreuses relectures et tes encouragements.  

 

Dans un troisième temps, je souhaite adresser mes remerciements aux administrateurs de la 

Fédération Départementale des Chasseurs de la Vendée (FDC85). 

 

Il n’est pas commun de réaliser une thèse au sein d’une association. Ainsi, je remercie 

grandement l’ancien Président de la FDC85, Gilles Douillard, et l’actuel Président, David 

Marchegay. Je vous remercie pour la confiance que vous m’avez accordée et la chance que 

vous m’avez donnée. J’espère que le travail accompli est à la hauteur de vos attentes. Je 

remercie également l’ensemble des membres du Conseil d’Administration de la FDC85 qui 

m’ont fait confiance afin de mener à bien ce projet de thèse.  

 

Dans un quatrième temps, je souhaite remercier mes collègues de la Fédération 

Départementale des Chasseurs de la Vendée (FDC85). 

 

J’adresse mes sincères remerciements aux collègues de mon service, le Service 

Environnement, qui, en trois ans, s’est bien agrandi. Merci pour votre soutien sans faille et vos 

nombreux conseils avisés. Merci également pour tous les moments conviviaux que nous avons 

passés. J’adresse un merci tout particulier à mon collègue de bureau Maxime Bobineau 

#BobineauMonPoto #BobinetteMaCopinette ainsi qu’à Marion Dauvergne, Mickaël 

Mimaud et Adeline Leray avec qui j’ai partagé de nombreux moments au cours de cette thèse : 

papotages sur des sujets variés autour d’un petit verre ou d’un café, partages d’expériences 

naturalistes, apprentissages de la vie professionnelle, baguage, etc. Merci d’avoir contribué à 

mon accomplissement professionnel et personnel durant ces trois années de thèse.  



R e m e r c i e m e n t s  

 

 

C a n a r d  s o u c h e t  e t  i n v e r t é b r é s  d ’ e a u  d o u c e  3  

 

Ancien membre du Service Technique et désormais membre du Service Environnement, je 

remercie vivement mon acolyte, Marc Lorieux, avec qui j’ai partagé beaucoup de discussions 

sur des sujets divers et variés. Merci pour tous nos cafés et tous nos goûters car « le goûter, 

c’est sacré ». Merci pour le partage de ton expérience de terrain et pour tout le temps que tu as 

consacré à venir m’aider à échantillonner les invertébrés et à rechercher des nids de canes 

souchets #TeamCanetons.  

 

Un grand merci également à mes collègues du Service Technique : Vincent Rotureau, Éric 

Éveillé, Cyril Merlet, Frédéric Lafontaine, Mathieu Régis, Philippe Verneau, Christophe 

Gaborieau, qui m’ont prêté main forte lors de l’échantillonnage des invertébrés, quels que soit 

le jour et la météo, et partagé leur expérience de terrain. J’adresse chaleureusement mes 

remerciements à Pascal Bonnin sans qui l’étude sur l’alimentation du Canard souchet n’aurait 

pu voir le jour. Merci pour tous ces moments passés à baguer les oiseaux durant lesquels tu 

m’as partagé ton savoir-faire et ta passion.  

 

Je désire remercier mes collègues du Service Administratif : Marie-Christine Gentreau, 

Lucie Carré, Delphine Giraud, Céline Lambert, Bernard Perpère pour leur bonne humeur 

et leurs nombreuses phrases d’encouragements. Un merci spécial à Marie qui m’a éclairée de 

nombreuses fois lorsque j’avais des questions de conjugaison, de grammaire ou encore de 

syntaxe.  

 

Je finirais cette partie par remercier les trois stagiaires qui m’ont accompagnée au cours de cette 

thèse : Océane Lebon, Augustin Jacquet et Clément Rousseau. Je remercie tout 

particulièrement Clément qui a passé six mois à mes côtés. Merci pour ton implication, ta 

rigueur et ta bonne humeur sur le terrain, qu’importe la météo. Je n’oublierai pas ton appétit 

sans nom pour les pâtisseries car grâce à toi, nous savons dans quelle boulangerie de Vendée 

sont confectionnés les meilleurs croissants aux amandes ! 

 

A présent, je souhaite remercier toutes les personnes sans qui les phases de terrain n’auraient 

pu être possibles. 

 

Je voudrais exprimer ma reconnaissance envers les propriétaires de plans d’eau qui m’ont 

fait confiance et donné libre accès à leurs propriétés privées pendant les deux années 



R e m e r c i e m e n t s  

 

4  C a n a r d  s o u c h e t  e t  i n v e r t é b r é s  d ’ e a u  d o u c e  

 

d’échantillonnage d’invertébrés d’eau douce et de capture de Canard souchet. Je remercie 

également l’ensemble des mécènes ayant participé au financement des balises GPS-GSM. 

 

Je remercie les bénévoles qui m’ont prêté main forte sur le terrain : Michel Lebreton, Léopold 

Pieters, Marc Guibert et Jacky Amélineau. La crise sanitaire de la COVID-19 nous a 

malheureusement coupé dans notre dynamique mais c’est avec un grand plaisir que j’ai pu 

partager à vos côtés mes dernières phases d’échantillonnage. Merci pour votre forte implication 

durant ces trois années de thèse.  

 

Je remercie chaleureusement la « Team Souchets » et la « Team Canetons » pour leur 

implication dans la phase de pose de balises sur les Canard souchet. Je n’oublierai pas ces 

réveils de plus en plus tôt pour guetter les captures de Canard souchet, ni toutes ces journées à 

prospecter en marais à la recherche de nids en se motivant sur « Girl like me ».  

 

Pour finir, je souhaite remercier mes proches.  

 

Un grand merci à mes amis : les Martines, ma team saintaise, ma team vendéenne et ma team 

des quatre coins de la France. Ces trois années ne se seraient pas aussi bien passées si je ne vous 

avais pas eu à mes côtés. Merci pour tous ces moments partagés durant lesquels vous m’avez 

aidée à prendre du recul sur mon travail quand j’en avais besoin et surtout durant lesquels vous 

m’avez aidée à m’aérer l’esprit. Merci pour votre soutien et tout simplement pour votre amitié.  

 

Je remercie tous les membres de ma famille. Sans votre présence et vos encouragements, je 

n’en serais sûrement pas là aujourd’hui, alors je vous dis un grand merci.  

 

Je ne pourrais finir ces remerciements sans remercier mes parents. Depuis petite vous m’avez 

toujours encouragée à donner le meilleur de moi-même, vous m’avez donné l’opportunité de 

faire mes propres choix professionnels et peu importe ces choix, vous m’avez apporté un 

soutien sans faille même dans mes moments de doutes. Pour toutes ces raisons (et bien d’autres 

encore), merci ! 

 

PS : Je remercie tous les Canard souchet et tous les invertébrés d’eau douce qui ont participé 

à cette étude, sans vous, cette étude n’aurait pu être réalisée.  



R e m e r c i e m e n t s  

 

 

C a n a r d  s o u c h e t  e t  i n v e r t é b r é s  d ’ e a u  d o u c e  5  

 



R e m e r c i e m e n t s  

 

6  C a n a r d  s o u c h e t  e t  i n v e r t é b r é s  d ’ e a u  d o u c e  

 

 



 

 

C a n a r d  s o u c h e t  e t  i n v e r t é b r é s  d ’ e a u  d o u c e  7  

 

Préambule 
 

Depuis plusieurs années, la Fédération Départementale des Chasseurs de la Vendée (FDC85) a 

mis en place des programmes de gestion et de suivis d’espèces et d’espaces dans l’objectif 

d’assurer une meilleure gestion conservatoire tout en replaçant l’homme dans ces systèmes. De 

2015 à 2018, la FDC85 a mené un suivi des oiseaux d’eau nicheurs sur dix-huit plans d’eau en 

Marais breton (Vendée). En partenariat avec les propriétaires et les exploitants agricoles, la 

FDC85 avait la charge de la gestion de l’habitat de cette avifaune aquatique sur les sites suivis. 

L’objectif était d’étudier le lien entre les oiseaux d’eau nicheurs et l’hétérogénéité de la 

végétation et des niveaux d’eau des marais. Les résultats du suivi montraient l’association des 

cortèges d’oiseaux nicheurs en fonction de différents niveaux d’eau et des différentes hauteurs 

de végétation. Cependant, ces paramètres n’expliquaient pas toujours la présence des individus 

nicheurs sur certains sites, ou à l’inverse des sites très accueillants n’avaient parfois que peu 

d’oiseaux nicheurs présents. Une réflexion a donc été menée pour comprendre le lien avec la 

ressource alimentaire.  

 

En février 2018, la FDC85 a décidé de me recruter pour une durée de six mois, en tant que 

stagiaire de Master 2 (Master Sciences Pour l’Environnement, parcours Gestion de 

l'Environnement et Ecologie Littorale) de l’Université de La Rochelle afin : (1) d’étudier le lien 

entre les invertébrés d’eau douce et les oiseaux d’eau en période de reproduction ; (2) de 

communiquer avec les acteurs du territoire et d’orienter les modes de gestion des zones humides 

en faveur de l’avifaune aquatique nicheuse. Durant le printemps 2018, nous avons mené une 

étude exploratoire sur vingt sites en Marais breton afin de caractériser le site d’alimentation de 

six espèces d’oiseaux nicheurs (Avocette élégante Recurvirostra avosetta, Canard colvert Anas 

platyrhynchos, Canard souchet Spatula clypeata, Chevalier gambette Tringa totanus, Echasse 

blanche Himantopus himantopus, Foulque macroule Fulica atra). Bien que cette démarche 

exploratoire ait permis de conforter certains résultats de la littérature, plusieurs facteurs 

permettant d’affiner nos résultats n’avaient pas été pris en compte. 

 

En effet, ces travaux ont été menés sur une courte période (cinq campagnes de terrain ou 

passages) et portaient sur seulement vingt sites du Marais breton. Les variables 

environnementales sélectionnées pour réaliser cette étude prenaient en compte uniquement les 
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caractéristiques physiques, hydriques, végétales et alimentaires (i.e. les invertébrés d’eau 

douce) des sites. Nous n’avions pas tenu compte de la chimie de l’eau ou encore du mode de 

gestion des prairies (pâturage extensif/intensif, fauche, etc.). Enfin, cette étude nous a conduit 

à de nouveaux questionnements et à de nouvelles idées de recherche.  

 

Afin de confirmer et/ou comparer ces résultats, la reproduire dans d’autres sites connus pour la 

nidification des oiseaux d’eau tel que le Marais poitevin nous paraissait pertinent. Cette étude 

a également questionné les liens entre l’installation des nicheurs sur un site donné et les taxons 

d’invertébrés d’eau douce identifiés, à savoir si cette présence pouvait être due au(x) taxon(s) 

le(s) plus abondant(s) comme, peut-être, à celle d’un taxon sous-représenté mais néanmoins 

déterminant dans la présence d’une espèce en raison de son régime alimentaire. Un seuil 

minimal d’un taxon d’invertébrés suffirait alors à l’installation d’un couple nicheur.  

 

Des questions sur l’utilisation des espaces par les oiseaux sont également apparues. En effet, 

un seul site ne satisfaisant pas toujours toutes les exigences des oiseaux d’eau (repos, 

alimentation, nidification, etc.), l’abondance, la diversité et le succès reproducteur des individus 

sur un site devaient être influencés par des sites proches. Bien que certains oiseaux d’eau soient 

fidèles à un habitat spécifique, ils se déplacent à l’échelle d’une zone humide pour sélectionner 

leur site de reproduction. La prise en compte de la superficie de la zone humide exploitée par 

les oiseaux d’eau nicheurs à l’aide d’outils télémétriques nous permettrait d’affirmer le rôle 

(repos, alimentation, nidification) et la temporalité (jour/nuit) des sites utilisés. Confirmer 

l’utilisation d’un site en tant que zone d’alimentation permettrait également d’affiner la 

recherche d’invertébrés d’eau douce et par conséquent le régime alimentaire de l’avifaune 

aquatique nicheuse. Enfin, une approche multi-espèces limitait potentiellement la quantité de 

couples nicheurs détectés par espèce. En effet, privilégier une seule espèce nicheuse nous 

permettrait d’augmenter significativement le nombre de couples nicheurs observés en 

concentrant la recherche de nid(s) sur des sites d’installation connus tout en conservant des sites 

témoins où l’espèce serait absente.  

 

C’est dans l’objectif de répondre à ces nouvelles questions scientifiques que nous avons décidé 

de mener un projet de recherche afin d’affiner la compréhension du lien entre les habitats, les 

invertébrés d’eau douce et les oiseaux d’eau. Afin de réaliser ce projet, il a semblé opportun 

d’étudier le Canard souchet Spatula clypeata. Ce dernier est un oiseau d’eau présent de façon 
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significative en Vendée (1 600 couples de Canard souchet ont été estimés en 2015 en Marais 

breton ; Trolliet et al. 2016a), au régime alimentaire particulièrement lié aux invertébrés d’eau 

douce (cet anatidé dispose de lamelles pour filtrer l’eau et ingérer les invertébrés d’eau douce) 

et emblématique du Marais breton. 

 

Afin de préciser cette problématique, j’ai été recrutée en septembre 2018 pour un CDD de 

11 mois durant lequel j’ai continué d’étudier les invertébrés d’eau douce en Marais breton et en 

Marais poitevin. Conséquemment aux résultats, j’ai construit mon projet de thèse et rencontré 

des équipes de recherche prêtes à nous accompagner. Nous avons ainsi échangé avec Christine 

Dupuy et Pierrick Bocher de l’Université de La Rochelle du laboratoire LIttoral ENvironnement 

et Sociétés (LIENSs - UMR 7266) qui nous ont suivi dans notre projet en acceptant de 

m’encadrer, aux côtés de Sébastien Farau, durant les trois années de ma thèse.  

 

Ensemble, nous avons affiné le projet et fixé un grand objectif de recherche : « Comprendre la 

relation entre les invertébrés d’eau douce et le Canard souchet Spatula clypeata en halte 

prénuptiale dans deux zones humides de Vendée, le Marais breton et le Marais poitevin ». 

Nous avons ensuite décliné ce grand objectif en trois sous-objectifs : (1) Etudier, de façon 

saisonnière, l’abondance et la diversité des invertébrés d’eau douce mais également les 

facteurs environnementaux qui influent sur la présence de ces espèces ; (2) Etudier les 

relations proies prédateurs entre le Canard souchet et les invertébrés d’eau douce en période de 

reproduction. Cependant, notre posture a dû évoluer au cours de la thèse. Les captures de 

Canard souchet étaient initialement prévues de mars à juin 2020 et 2021 afin de couvrir la 

période de migration prénuptiale et de reproduction. En 2020, elles n’ont pu avoir lieu que 

durant les premiers jours de mars en raison du confinement lié à la crise sanitaire de la COVID-

19. En 2020, nous n’avons ainsi pu équiper que 10 individus en migration et aucun individu en 

reproduction. De plus, les prises de sang par capillarité n’ont pas pu être réalisées cette même 

année. En 2021, les captures en migration prénuptiale se sont bien déroulées mais le manque 

de recul sur les captures en période de reproduction nous a conduit à équiper uniquement 

5 individus. Nous avons donc dû réorienter notre sujet d’étude sur la période de migration 

prénuptiale exclusivement. Ainsi, le second objectif est donc : (2) d’étudier, en halte 

prénuptiale, les caractéristiques environnementales et nutritives des habitats utilisés par 

le Canard souchet ainsi que sa niche isotopique. Enfin, nous avons défini un troisième et 

dernier objectif qui correspond à des perspectives de gestions de l’habitat : (3) Définir des 
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mesures de gestion de l’habitat en faveur de l’ensemble des cortèges d’espèces étudiées. 

Les nouvelles connaissances acquises sur l’habitat du Canard souchet et des invertébrés d’eau 

douce viennent compléter les connaissances générales déjà acquises par la FDC85 sur les 

habitats favorables pour divers groupes d’espèces tel que les oiseaux d’eau, les odonates ou 

encore les amphibiens. Ainsi, à partir de l’ensemble des connaissances acquises par la FDC85 

en faveur des différents cortèges animaliers associés aux zones humides, l’objectif est de 

proposer, aux acteurs du territoire (propriétaires et exploitants agricoles), des mesures de 

gestion adaptées à l’ensemble de ces cortèges. Si sur certains sites, des mesures de gestion en 

faveur majoritairement d’une espèce doivent être mises en place, des recommandations de 

gestion plus précises pourront être apportées.  

 

Ce travail de thèse s’intéresse ainsi à la « Relation entre les invertébrés d’eau douce et le 

Canard souchet Spatula clypeata en halte prénuptiale dans deux zones humides de Vendée 

(France) ». L’ensemble des illustrations et des photographies présenté dans ce document a été 

réalisé par mes soins. 

 

Bonne lecture ! 
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1 .   L E S  Z O N E S  H U M I D E S  

 

1 . 1 .  L e s  z o n e s  h u m i d e s  m o n d i a l e s  e t  n a t i o n a l e s  :  é t a t  

d e s  l i e u x  

 

Espace de transition des milieux terrestres et aquatiques, les zones humides sont définies par 

l’article L.211-1 du Code de l’environnement comme des « terrains exploités ou non, 

habituellement inondés ou gorgés d’eau douce, salée ou saumâtre, de façon permanente ou 

temporaire ; la végétation, quand elle existe, y est dominée par des plantes hygrophiles pendant 

au moins une partie de l’année ». Le Conseil d’Etat a précisé dans un arrêté (CE, 22 février 

2017, n° 386325) « qu’une zone humide ne peut être caractérisée, lorsque de la végétation y 

existe, que par la présence simultanée de sols habituellement inondés ou gorgés d’eau et, 

pendant au moins une partie de l’année, de plantes hygrophiles ».  

 

D’après le système de classification Ramsar, à l’échelle de la planète, il existe 42 types de zones 

humides. Les zones humides intérieures et côtières présentent une superficie mondiale de plus 

de 12,1 millions de km² soit une aire supérieure à celle du Canada (Convention de Ramsar sur 

les zones humides 2018). A l’échelle mondiale, 54 % des zones humides sont permanentes et 

46 % sont saisonnières, 92,8 % sont des systèmes intérieurs et 7,2 % des systèmes marins et 

côtiers. L’Europe abrite 12,5 % de la superficie mondiale des zones humides (Davidson et al. 

2018). La France compte de nombreuses zones humides de grand intérêt sur une surface de plus 

de 3 millions d’hectares, dont 1 500 000 ha de zones littorales et d’estuaires et, 1 695 000 ha de 

zones continentales (Degré 2006).  

 

Bien que les zones humides constituent 4,6 % du territoire métropolitain Français (Derex 2006) 

et seulement moins de 1 % de la superficie mondiale, elles sont indispensables en raison des 

diverses services écosystémiques qu’elles fournissent (i.e. biogéochimiques, hydrologiques, 

captation et séquestration du carbone, flux d’énergie et productivité primaire, etc.) (tableau 1) 

leurs conférant des valeurs biologiques, hydrologiques et économiques importantes (Watson et 

al. 1990 ; Degré 2006). Elles sont des réservoirs de biodiversité remarquable, où le cycle global 

de l’eau permet l’accomplissement du cycle de vie pour de nombreuses espèces telles que les 

amphibiens, l’avifaune, les plantes aquatiques (Denny 1994 ; Briers et Biggs 2003). Elles 
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possèdent la plus forte productivité primaire naturelle de la planète et une grande richesse 

biologique (Whittaker et Likens 1973 ; Gibbs 1993). Les zones humides jouent ainsi un rôle 

crucial dans les processus hydrologiques. Elles retiennent, libèrent et échangent de l’eau, et 

peuvent améliorer de manière significative la qualité de l’eau (Whigham et al. 1988), 

notamment en éliminant les nutriments provenant des rejets agricoles et urbains. Les sols des 

zones humides sont le siège de processus biogéochimiques remarquables. Ils stockent, 

transforment et exportent les nutriments et autres composés. De plus, à l’échelle de la planète, 

les zones humides et plus particulièrement les tourbières, stockent l’essentiel des réserves de 

carbone du sol grâce à un équilibre entre la production primaire et la respiration ou la 

décomposition de la matière organique (Joosten et al. 2016). Bien que les zones humides soient 

devenues un pôle majeur du stockage du carbone à l’échelle globale (Mitra et al. 2005), les 

écosystèmes marins, dits du carbone bleu, sont les principaux puits de carbone au sein des 

écosystèmes aquatiques (Robert et Saugier 2003 ; Commissariat général au développement 

durable 2019). Cependant, en raison du changement global, les modifications des températures 

et des précipitations pourraient faire évoluer cet équilibre et transformer les zones humides en 

sources de carbone. Le stockage du carbone en zones humides pourrait être neutralisé par 

l’émission, dans l’atmosphère, de méthane produit par des microorganismes méthanogènes. Les 

zones humides produiraient ainsi 20 à 25 % des émissions mondiales de méthane (Moomaw et 

al. 2018). Ces espaces constituent également un patrimoine social et culturel qui influencent 

l’identité régionale (Degré 2006). Elles jouent un rôle économique en offrant des activités de 

loisir, en favorisant le tourisme ou encore en fournissant une grande diversité de produits 

alimentaires tel que le poisson.  

 

Cependant, les zones humides sont aujourd’hui fragilisées et dégradées, notamment par les 

activités anthropiques (Crofts et Jefferson 1999 ; Gallet et al. 2017), ainsi que par l’abandon 

des terres, l’augmentation des polluants et la modification des régimes pluviométriques due au 

changement climatique (Manneville et al. 2006). A la fin des années 1900, la régression 

d’environ la moitié des zones humides françaises et mondiales (Taft et Haig 2003 ; Gardner et 

al. 2015) a entraîné de multiples déséquilibres dans les processus et fonctionnement des zones 

humides (Derex 2006). La communauté scientifique internationale s’est alors mobilisée afin 

d’acquérir de nouvelles connaissances sur ces territoires dans l’optique d’y établir une gestion 

et une conservation efficaces. C’est plus précisément dans les années 1960 que les scientifiques 

nord-américains ont commencé l’étude de la fonctionnalité de ces milieux naturels, suivis dans 
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les années 1980 des scientifiques européens (Bernard 1994 ; Bazin et Mermet 1999). Les 

scientifiques et les naturalistes ont ainsi démontré que les aménagements territoriaux, 

industriels ou agricoles pouvaient menacer ces espaces. Des règlements nationaux et européens 

ont alors été établis en conséquent. La gestion des zones humides a ainsi été prise en compte 

dans les politiques publiques (Plan National d’Action en faveur des milieux humides, Schéma 

Directeur d’Aménagement et de Gestion des Eaux, Natura 2000, Life-Tourbières, etc.) (Cizel 

2017). Ces démarches s’appuient sur des obligations légales (Loi sur l’eau, Directive Cadre sur 

l’Eau de la Communauté Européenne, Directive Habitat, etc.) (Anras et al. 2004). Depuis le 

début du XXIème siècle, les zones humides suscitent un fort intérêt de la part des scientifiques 

(Derex 2001). 

 

De nombreuses espèces dépendantes des zones humides sont aujourd’hui en déclin ou menacées 

d’extinction. Selon la liste rouge de l’IUCN (International Union for Conservation of Nature), 

25 % des espèces dépendantes des zones humides sont menacées d’extinction et 6 % des espèces 

dépendantes des zones humides intérieures sont classées « en danger critique ». L’IUCN a 

évalué, en fonction de la région du monde, la proportion de taxons inféodés aux zones humides 

menacées. Les résultats en Europe montrent que 36 % sont concernés et, plus précisément, 40 % 

des lycopodes et fougères, 8 % des plantes vasculaires d’eau douce, 59 % des mollusques non 

marins, 67 % des écrevisses, 41 % des crevettes d’eau douce, 16 % des libellules, 40 % des 

poissons d’eau douce, 23 % des amphibiens et 15 % des oiseaux d’eau (Convention de Ramsar 

sur les zones humides 2018).  

 

1 . 2 .  L e  M a r a i s  b r e t o n  e t  l e  M a r a i s  p o i t e v i n  

 

Situé sur la côte atlantique, le département de la Vendée englobe plusieurs zones humides dont 

une partie du Marais breton situé au nord du département et une partie du Marais poitevin au 

sud (figure 1).  

 

Le Marais breton est une zone humide d’une superficie d’approximativement 32 000 ha 

(Verger 2005), située au nord-ouest de la Vendée et, pour une petite partie, à l’extrême sud-

ouest de la Loire-Atlantique. Initialement, il était intégré à la Baie de Bretagne mais, durant la 

préhistoire, la sédimentation fluviale provenant de la Charente et de la Loire a créé une zone de 
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dépôt, fermant petit à petit la baie (Barbier 2009). Aujourd’hui, cette zone humide possède un 

vaste réseau hydraulique composé essentiellement de plans d’eau et de prairies naturelles 

humides à caractère inondable protégés par des dunes et des digues (Le Floch et Candau 2001) 

et entrecoupés d’un réseau dense de canaux1, de fossés2 et d’étiers3 principalement d’eau douce 

(Trolliet et al. 2016a). Avec 80 exploitations agricoles, principalement d’élevage, le Marais 

breton est confronté à la déprise agricole pouvant entrainer un enfrichement et une modification 

du paysage humide qui a fait sa renommée. Cependant, le Marais breton est l’un des principaux 

sites français pour la reproduction des limicoles en termes d’abondance et de diversité et est 

devenu remarquable pour la reproduction des anatidés (Trolliet et al. 2016a ; b). A titre 

d’exemple, en 2015, il a été estimé la présence d’environ 1 600 couples reproducteurs de 

Canard souchet Spatula clypeata, 95 à 105 couples de Barge à queue noire Limosa limosa 

limosa, soit 60 à 80 % des effectifs nicheurs à l’échelle nationale pour ces deux espèces, et 

2 500 couples de Vanneau huppé Vanellus vanellus, soit 14 à 20 % de l’effectif national 

(Trolliet et al. 2016a ; b). Cette zone humide semble être un site d’accueil favorable pour les 

oiseaux d’eau en période de reproduction en raison de sa surface et de sa qualité en milieux 

humides. D’autres facteurs exercent une influence sur la présence des oiseaux d’eau en Marais 

breton, mais également en Marais poitevin, tel que la ressource alimentaire. A ce jour et à notre 

connaissance, aucune étude quantifiant la ressource alimentaire, et plus particulièrement les 

invertébrés d’eau douce, n’a été réalisée dans ces deux marais.  

 

Le Marais poitevin constitue la plus vaste zone humide des « Marais de l’Ouest » avec une 

surface d’environ 120 000 ha (Loucougaray 2003). Il est situé sur le littoral Atlantique des 

départements de la Vendée et de la Charente-Maritime et s’étend jusque dans les Deux-Sèvres. 

De manière similaire au Marais breton, il faisait partie du Golfe des Pictons avant d’être comblé 

naturellement par des apports marins (Loucougaray 2003). A l’inverse du Marais breton, le 

Marais poitevin est détérioré par l’intensification de l’agriculture, la conversion des surfaces 

prairiales en terres agricoles arables et par une gestion de l’eau orientée vers le drainage 

(Loucougaray 2003).  

 

 

1 Canal : « Cours d’eau artificiel reliant des plans d’eau, utilisé pour la navigation, l’irrigation, la 

production d’énergie ou d’autres applications. » (Triplet 2022). 
2 Fossé : « Ouvrage artificiel (canal) destiné à drainer l’eau d’une zone, à recueillir les eaux d'écoulement 

ou à réguler le niveau de la nappe superficielle. » (Triplet 2022). 
3 Étier : « Petit canal par lequel un marais salant communique avec la mer » (Triplet 2022). 
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Ces nouvelles pratiques (agricoles et touristiques) ont ainsi modifié le paysage humide et la 

richesse écologique associée à ces deux territoires (Duncan et al. 1999). Malgré ces menaces, 

les marais vendéens figurent comme zones humides d’importance internationale au regard de 

la diversité d’habitats et d’espèces (floristiques et faunistiques), démontrant notamment leur 

grand intérêt ornithologique (Duncan et al. 1999 ; Trolliet et al. 2016a ; b). Ces deux territoires 

ont été classés comme Zones Naturelles d’Intérêt Ecologique Faunistique et Floristique 

(ZNIEFF) puis ont été définis comme site d’intérêt communautaire et zone Natura 2000 (Marais 

breton: FR5212009; Marais poitevin : FR5200659). En février 2017, le Marais breton a été 

désigné comme une zone d’intérêt international au titre de la convention Ramsar 

(Ramsar 2283). 

 

Ces deux zones humides sont constituées de quelques espaces naturels protégés, gérés par des 

collectivités, institutions ou associations mais, la majorité du foncier appartient à des 

propriétaires privés, souvent gestionnaires de leurs espaces. Ils peuvent être agriculteurs 

(e.g. éleveurs), simples particuliers ou encore chasseurs. La prise en considération de ces 

espaces naturels non protégés semble primordiale pour concourir à l’objectif de préservation de 

l’environnement et de la biodiversité à l’échelle d’une entité humide (connectivité, résilience, 

etc.). Bien que ces espaces soient aujourd’hui considérés comme naturels, de nombreux plans 

d’eau ont une origine artificielle. En effet, ils ont principalement été créés par des particuliers 

entre les années 1980 et 1995. Les baisses et les plans d’eau de ces deux zones humides sont, 

en partie, utilisés pour la chasse du 21 août au 31 janvier.  

 

Tout au long de l'année, les propriétaires gèrent leurs parcelles (prairies et plans d’eau) via 

diverses opérations (e.g. fauche, pâturage, coupe de Juncus sp. / Eleocharis sp., entretien des 

roselières, etc.). La gestion des niveaux d'eau dépend de la pluviométrie, du propriétaire et des 

autorités locales (autorisation/restriction en fonction de la ressource en eau). De plus, des 

travaux d’aménagement sont souvent effectués par ces propriétaires privés tels que la création 

d’îlots ou encore la création de roselières (inondation naturelle et développement des 

phragmitaies par absence d’entretien). Des travaux hydrauliques sont également réalisés tel 

que : le reprofilage des berges des plans d’eau en pente douce afin d’accroitre les surfaces de 
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sédiments accessibles aux oiseaux d’eau nicheurs et migrateurs ; le curage4 ou l’étrépage5 du 

plan d’eau ou des fossés de la parcelle lorsque ces entités sont menacées d’envasement ou de 

comblement suite à une accumulation de sédiment et de matière organique en décomposition ; 

la création d’ouvrages hydrauliques (e.g. buses, batardeaux, trop-plein) afin de conserver ou 

évacuer l’eau. Les propriétaires œuvrent également au maintien de l’ouverture paysagère (e.g. 

fauche, débroussaillement, dessouchage, etc.) et à la gestion des espèces exotiques 

envahissantes (e.g. Baccharis Baccharis halimifolia, Jussie rampante Ludwigia peploides, 

Jussie à grandes fleurs Ludwigia grandiflora, etc.). Le fait de gérer ces milieux anthropisés, à 

travers certains modes de gestion ou par la création d’aménagements, permet d’augmenter la 

connectivité des habitats, d’assurer une continuité écologique et par conséquent, permet 

d’augmenter la diversité faunistique et floristique des sites. Ainsi, bien que ces sites soient 

utilisés une partie de l’année à des fins cynégétiques, impactant quasi-exclusivement certaines 

espèces d’anatidés et de limicoles, les propriétaires contribuent tout au long de l’année à la 

préservation et à l’entretien du Marais breton et du Marais poitevin, et par conséquent à une 

valorisation de la biodiversité (avifaune protégée, amphibiens, odonates, flore, etc.). De plus, 

les zones humides mondiales ne sont pas simplement des « réservoirs de biodiversité », elles 

rendent également de nombreux services écosystémiques. En fonction du type de zone humide, 

les services rendus sont plus ou moins importants. Sur la base d’avis d’experts et de l’Evaluation 

des écosystèmes pour le Millénaire de 2005, la Convention de Ramsar sur les zones humides 

(2018) a quantifié les services écosystémiques des différents types d’écosystèmes de zones 

humides montrant l’importance des zones humides intérieures et plus particulièrement des 

marais (tableau 1). Les services écosystémiques des zones humides ont ainsi été bien étudiés 

mais le rôle des oiseaux d’eau au sein de ces écosystèmes aquatiques a souvent été négligé 

(Green et Elmberg 2014). Cependant, les oiseaux d’eau, et notamment les Anatidae, rendent de 

nombreux services écosystémiques à la société humaine (tableau 1). Ainsi, les propriétaires de 

plans d’eau contribuent à valoriser ces bénéficies écosystémiques rendus par les zones humides 

et les oiseaux d’eau en préservant leurs parcelles.  

 

 

4 Curage : « Opérations dont l’objectif est d’enlever les sédiments qui s’accumulent : dans le lit des cours 

d’eau ; dans les zones où le courant se ralentit brutalement ; lorsque la charge solide excède, occasionnellement, 

ce que la capacité de transport permet d’évacuer notamment aux embouchures des fleuves ; dans les réseaux de 

collecte des eaux usées ; dans les bassins naturels sans filtration. » (Triplet 2022). 
5 Etrépage : « Technique de restauration écologique des milieux. Elle consiste à enlever mécaniquement 

les couches supérieures d’un sol pour le rajeunir. » (Triplet 2022). 
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Tableau 1. Liste récapitulative et importance relative des services écosystémiques des marais et marécages (zones 

humides intérieures) (Convention de Ramsar sur les zones humides 2018) ainsi que quelques exemples de services 

écosystémiques fournis par les Anatidae (Green et Elmberg 2014). Les différentes catégories se réfèrent à la 

classification standard telle que décrite dans l'Évaluation des écosystèmes pour le millénaire (Millennium 

Ecosystem Assessment (MEA) 2005). Les codes couleurs désignent l’importance relative (⚫ = inconnue ; 

⚫ = faible ; ⚫ = moyenne ; ⚫ = élevée). 

Catégorie 
Services écosystémiques rendus par les 

marais et marécages  

Services écosystémiques rendus par les 

Anatidae 

Services 

d’approvisionnement 

Aliments ⚫ Aliments ⚫ 

Eau douce ⚫ 
Plumes pour les vêtements et les 

ornements 
⚫ 

Fibres et combustibles ⚫   

Produits biochimiques ⚫   

Ressources génétiques ⚫   

Services de régulation 

Climat ⚫ Lutte contre les parasites ⚫ 

Régimes hydrologiques ⚫ Surveillance des maladies ⚫ 

Lutte contre la pollution ⚫   

Protection contre l’érosion ⚫   

Réduction des risques naturels ⚫   

Services culturels 

Spirituels et d’inspiration ⚫ Chasse récréative ⚫ 

Esthétiques ⚫ Observation des oiseaux ⚫ 

Pédagogiques ⚫ Ecotourisme ⚫ 

Services d’appui 

Biodiversité ⚫ 
Dispersion des propagules 

animales et végétales 
⚫ 

Formation des sols ⚫ Stimuler la décomposition ⚫ 

Cycles des nutriments ⚫ Diversité végétale et animale ⚫ 

Pollinisation  ⚫ 
Bioindicateurs des plantes, des 

animaux et des contaminants 
⚫ 

 

 

Figure 1. Localisation des deux zones humides vendéennes étudiées : le Marais breton et le Marais poitevin.  
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2 .   L E S  I N V E R T E B R E S  D ’ E A U  D O U C E ,  T A X O N S  

E S S E N T I E L S  D E S  E C O S Y S T E M E S  A Q U A T I Q U E S  

 

2 . 1 .  D é f i n i t i o n   

 

Les invertébrés d’eau douce métazoaires (désignés « invertébrés d’eau douce » par la suite) 

sont un groupe phylogénétiquement et biologiquement disparate. Le terme « invertébré d’eau 

douce » regroupe le plancton (organismes vivant dans la colonne d’eau et incapables de nager 

contre un courant), le necton (organismes capables de nager activement et librement sans 

dériver avec les courants), le neuston (organismes vivants à l’interface eau/air) ainsi que le 

benthos (organismes associés aux sédiments) (Grant 2002). Ils se retrouvent dans presque toutes 

les eaux douces ; seules les eaux les plus polluées et les eaux souterraines profondes connaissent 

des abondances moindres. Les densités d'invertébrés sont de l’ordre de 106 individus/m2 dans 

le sédiment et de 105 à 106 individus/m3 dans la colonne d’eau (Strayer 2006). Bien qu’environ 

90 000 espèces aient été officiellement décrites, représentant 17 phylums et 570 familles, 

beaucoup d’espèces d’invertébrés d’eau douce restent à découvrir. Les groupes les plus 

représentés sont les larves d’insectes (en particulier l’ordre des Diptera), les crustacés, les 

mollusques et les acariens (Strayer 2006).  

 

Dans les zones humides, les invertébrés d’eau douce de plusieurs phylums se développent 

(figure 2), incluant les Turbellaria (vers plats), Rotifera (rotifères), Nematoda (vers ronds), 

Annelida (vers segmentés et sangsues), Mollusca (escargots et bivalves) et les Arthropoda 

(crustacés, acariens, insectes). Par convention, les invertébrés ont été regroupés selon leur 

taille : les microinvertébrés mesurent moins de 1 mm de long (rotifères, nématodes, petits 

crustacés, etc.) et les macroinvertébrés plus de 1 mm de long (grands vers plats, annélides, 

mollusques, grands crustacés, acariens, insectes, etc.). Cependant, ce regroupement n’a pas de 

valeur scientifique. Cette métrique reflète simplement la façon dont les organismes sont 

échantillonnés et plus spécifiquement la taille de la maille du filet ou du tamis. Les 

microinvertébrés des zones humides ont été moins étudiés que les macroinvertébrés. Les 

compositions des microinvertébrés dans la colonne d’eau et le sédiment sont très différentes. 

Dans la colonne d'eau, les rotifères planctoniques et les microcrustacés dominent en termes de 
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biomasse et de richesse en espèces. Dans le substrat, les nématodes sont les microinvertébrés 

dominants. 

 

 

Figure 2. Invertébrés d’eau douce présents en zones humides et classe de taille associée (Nudds et Bowlby 1984 

; Moreau et al. 2021). (1) Cladocera (0,1 à 2,5 mm), (2) Ostracoda (0,1 à 2,5 mm), (3) Gammaridae (2,6 à 7,5 mm), 

(4) Hydracarina (0,1 à 2,5 mm), (5) Oligochaeta (41 à 60 mm), (6) Ceratopogonidae (larve - 7,6 à 12,5 mm), 

(7) Physidae (7,6 à 12,5 mm), (8) Asellidae (7,6 à 12,5 mm), (9) Pleidae (2,6 à 7,5 mm), (10) Copepoda (0,1 à 

2,5 mm), (11) Corixidae (7,6 à 12,5 mm), (12) Ephemeroptera (larve - 7,6 à 12,5 mm), (13) Culicidae (nymphe - 

7,6 à 12,5 mm), (14) Lymnaeidae (7,6 à 12,5 mm), (15) Trichoptera (larve dans son fourreau - 7,6 à 12,5 mm). 

Photos d’après Axelle Moreau.  

 

2 . 2 .  S t r a t é g i e s  d u  c y c l e  d e  v i e   

 

2 . 2 . 1 .  C y c l e  d e  v i e  

 

Les invertébrés d’eau douce demeurent un groupe essentiel des zones humides. Cependant, les 

connaissances sur leur cycle de vie et leur écologie temporelle et spatiale sont limitées 

(Bouchard 2004). En effet, bien que les stratégies du cycle de vie aient été étudiées pour 

plusieurs taxons d’invertébrés d’eau douce, leur présence et abondance sont variables dans le 

temps et dans l’espace. Ainsi, d’une zone humide à l’autre, la dynamique des invertébrés d’eau 

douce fluctue. Comprendre cette dynamique à l’échelle locale revêt donc d’un enjeu primordial 
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afin de comprendre l’utilisation de l’habitat, aussi bien par les invertébrés d’eau douce que leurs 

prédateurs, mais également pour adapter les mesures de gestion des zones humides à l’échelle 

locale, i.e. dans cette étude, du Marais breton et du Marais poitevin.  

 

Les invertébrés d’eau douce peuvent passer tout leur cycle vital en milieu aquatique ou 

uniquement à certains stades. Bien que le cycle de vie de la majorité des invertébrés soit 

inférieur à un an, il peut varier de quelques semaines à plusieurs décennies. Néanmoins, excepté 

pour les insectes, cette information est souvent peu décrite (Tachet et al. 2010). Les populations 

d’invertébrés d’eau douce sont plus abondantes au printemps et en été (de mars à juillet) qu’en 

hiver (Brooks 1967 ; DuBowy 1988). En hiver, plusieurs espèces d’invertébrés d’eau douce 

hivernent sous forme d’œufs, de minuscules larves ou de nymphes. Les éclosions et émergences 

d’invertébrés ont essentiellement lieu à partir du printemps avec de grandes abondances comme 

pour les Chironomidae (Danell et Sjöberg 1977 ; Wartinbee 1979 ; Dykman et Hann 1996), 

rendant ces espèces disponibles pour les prédateurs aquatiques et aériens. Les espèces à courte 

durée de vie ont tendance à se reproduire une seule fois et à produire de nombreux jeunes, tandis 

que les espèces à longue durée de vie se reproduisent plusieurs fois au cours de leur vie. Selon 

l'espèce et les conditions environnementales, une espèce d'invertébré peut produire une, deux 

ou plusieurs générations par an mais, parfois, une seule génération peut nécessiter plusieurs 

années pour être produite. En fonction des espèces, les invertébrés peuvent se reproduire de 

manière sexuée, asexuée (bourgeonnement, scissiparité, paratomie, etc.) ou par parthénogénèse.  

 

2 . 2 . 2 .  S t r a t é g i e s  a l i m e n t a i r e s  

 

Les réseaux trophiques aquatiques sont basés sur des sources de production primaire 

autochtones (internes ; e.g. les algues et les macrophytes aquatiques) et allochtones (externes ; 

e.g. la matière organique provenant de plantes terrestres vivantes ou décomposées). Les 

invertébrés d’eau douce se nourrissent de ces sources primaires. En effet, la majorité des études 

sur le réseau trophique dans les zones humides indiquent que les algues, constituent la 

principale source de nourriture des invertébrés d’eau douce (Batzer et Boix 2016). Cependant, 

les cyanobactéries, de nombreuses plantes aquatiques et les macroalgues filamenteuses sont 

parfois toxiques ou physiquement difficiles à consommer et/ou digérer pour les invertébrés 

d’eau douce. Enfin, les invertébrés d’eau douce s’alimentent également d'autres invertébrés 

(Bouchard 2004).  



C h a p i t r e  n ° 1 .  E t a t  d e  l ’ a r t  

 

2 8  C a n a r d  s o u c h e t  e t  i n v e r t é b r é s  d ’ e a u  d o u c e  

 

Il existe quatre types d’alimentation chez les invertébrés d’eau douce (Tachet et al. 2010) : 

(1) les prédateurs carnivores (e.g. Oligochaeta, Odonata, Hemiptera, Trichoptera) s’alimentent 

d'autres invertébrés tel que le zooplancton (e.g. Cladocera, Copepoda), (2) les détritivores 

(e.g. Oligochaeta, Ephemeroptera, Trichoptera, Chironomidae) se nourrissent de détritus, de 

cadavres et de matières organiques dissoutes, (4) les herbivores (e.g. Ephemeroptera, 

Coleoptera, Gastropoda) se nourrissent d’algues et de tissus végétaux, (5) les omnivores 

(e.g. Ephemeroptera, Coleoptera, Chironomidae) se nourrissent à la fois de végétaux et 

d’animaux. 

 

Les régimes alimentaires des invertébrés peuvent être étudiés par le biais : (1) d'observations 

comportementales (« qui mange qui ? ») mais cette méthode est difficile à mettre en place chez 

la plupart des espèces, (2) d'analyses du contenu du tractus digestif ; or, cette méthode fournit 

des informations sur ce qui est ingéré plutôt qu'assimilé et se limite aux éléments consommés 

pendant environ 24 heures et, (3) d'analyses chimiques telles que celles des isotopes stables, 

des lipides et de l’ADN environnemental. Ces méthodes fournissent une image de l'alimentation 

à plus long terme mais sont moins précises quant aux espèces consommées. 

 

2 . 2 . 3 .  S t r a t é g i e s  r e s p i r a t o i r e s  

 

Les invertébrés d’eau douce, comme tous les êtres vivants hétérotrophes, ont besoin d’oxygène 

pour vivre. Des adaptations ont ainsi été développées pour l’acquérir mais, en raison de la 

diversité des invertébrés d’eau douce, les stratégies respiratoires sont variées. De nombreuses 

espèces dépendent uniquement de l'échange d'oxygène à travers la cuticule (Batzer et Boix 

2016). Elles peuvent donc être mal adaptées à la vie dans des eaux faiblement oxygénées. Par 

conséquent, certains organismes ont de longs corps tubulaires qui présentent un rapport 

surface/volume élevé pour faciliter le transfert d'oxygène (e.g. Annelida présents dans le 

sédiment). Quelques taxons ont de l'hémoglobine, qui a une fonction respiratoire, dans leur 

hémolymphe (e.g. Chironomidae) (Resh et al. 2008). D'autres taxons peuvent utiliser la 

respiration anaérobie lorsque les réserves d'oxygène deviennent trop faibles (Mendelssohn et 

al. 2014). Enfin, de nombreux invertébrés d’eau douce ont une respiration aérienne. Par 

exemple, les larves de Dytiscidae ont des siphons terminaux pour accéder à l’oxygène contenu 

dans l'air. Les Corixidae et les Notonectidae adultes capturent des bulles d'air afin de respirer 

l'oxygène contenu dans ces bulles. Les gastéropodes tel que les Physidae, Planorbidae et 
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Lymnaeidae respirent grâce à des « poumons », ils migrent périodiquement vers la surface de 

l'eau et « aspirent » l'air dans des sacs pulmonaires qu'ils utilisent ensuite sous l'eau. La 

respiration aérienne est une stratégie largement utilisée par les invertébrés pour exploiter les 

eaux pauvres en oxygène des zones humides. Cependant, ce mode de respiration rend les 

espèces sûrement accessibles et visibles pour les potentiels prédateurs. 

 

2 . 2 . 4 .  S t r a t é g i e s  d e  d i s p e r s i o n  e t  d e  r é s i s t a n c e  

 

Certaines zones humides sont en eau de façon temporaire. Par conséquent, lorsque les eaux de 

l’écosystème s'évaporent, les espèces doivent, afin de survivre, se disperser dans un nouvel 

écosystème aquatique, entrer dans un stade de résistance (e.g. diapause), ou encore pondre des 

œufs (Batzer et Boix 2016). Cependant, certaines espèces vivant dans des habitats aquatiques 

majoritairement permanents ne se sont pas adaptées à la dispersion. Les invertébrés d’eau douce 

ont ainsi mis en place trois stratégies pour faire face à l'assèchement des zones humides 

(Wiggins et al. 1980) : (1) les organismes annuels peuvent tolérer la sécheresse mais ne se 

dispersent pas activement (e.g. Gastropoda, Annelida, Crustacea). Lorsque les zones humides 

s'assèchent, ces organismes peuvent s'enfouir dans des substrats humides pour entrer en 

diapause, mais ils produisent plus souvent des œufs ou des kystes résistants à la sécheresse (qui, 

si nécessaire, peuvent persister dans des substrats secs pendant des années) ; (2) les organismes 

estivaux hivernants peuvent tolérer la sécheresse. Ces espèces sont amphibiotiques avec un 

stade adulte aérien. En période estivale, les adultes émergent et colonisent par voie aérienne un 

nouvel habitat en pondant des œufs sur l'eau au printemps ou sur des substrats en voie 

d'assèchement en été (e.g. Libellulidae, Limnephilidae, Chironomidae). Lorsque leur habitat est 

asséché, ces organismes persistent à l’état d’œuf ou de larve ; (3) les organismes estivaux non-

hivernants ne peuvent pas tolérer la sécheresse. Au printemps, les adultes colonisent par voie 

aérienne des zones humides inondées pour y pondre des œufs. Les immatures achèvent ensuite 

rapidement leur développement avant l'assèchement saisonnier, émergent et migrent vers 

d'autres plans d'eau pour passer l'hiver (e.g. Corixidae, Notonectidae, Dytiscidae, Baetidae, 

Hydrophilidae, Libellulidae). 
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2 . 3 .  R e l a t i o n  a v e c  l e s  v a r i a b l e s  e n v i r o n n e m e n t a l e s  

 

Plusieurs facteurs environnementaux influencent l’abondance et la diversité des communautés 

d’invertébrés d’eau douce tels que la longueur de l'hydropériode (Neckles et al. 1990), la chimie 

de l’eau (e.g. salinité, pH, oxygène dissous), la profondeur, la surface de la zone humide, les 

caractéristiques sédimentaires (Batzer et Wissinger 1996 ; Bolduc et Afton 2004 ; Bella et al. 

2005), l’enrichissement en nutriments (Pettigrew et al. 1997), la richesse des espèces de 

macrophytes, les résidus chimiques issus de l’agriculture (Dieter et al. 1996) ou d’autres 

activités humaines, la gestion des terres par l’Homme (de Szalay et Resh 1996), ainsi que la 

présence des prédateurs telle que les poissons (Hanson et Riggs 1995). Comprendre comment 

les variables environnementales influencent la présence des communautés d’invertébrés d’eau 

douce au sein du Marais breton et du Marais poitevin est ainsi devenu un enjeu primordial pour 

adapter les mesures de gestion en faveur de ces taxons.  

 

2 . 3 . 1 .  L ’ h y d r o p é r i o d e  

 

L'hydropériode correspond à la durée pendant laquelle l'eau superficielle et stagnante est 

présente dans une zone humide, quelle qu'en soit la source. Les invertébrés d’eau douce vivent 

principalement en association avec l'eau de surface des zones humides. Ainsi, l'hydropériode 

est un facteur particulièrement important qui contrôle les communautés d'invertébrés. En 

Marais breton et en Marais poitevin, trois aspects de l'hydropériode définis par Batzer et al. 

(1999) exercent une influence majeure : (1) la permanence de l'eau (permanente, semi-

permanente, temporaire) a un contrôle primaire sur les invertébrés car si une zone humide 

s'assèche, les espèces des eaux permanentes sont éliminées (bien qu'elles puissent les 

recoloniser) tandis que celles qui ont des stratégies de résistance à la dessiccation peuvent 

persister ; (2) la prévisibilité du remplissage et de l’assec (imprévisible, saisonnier, au cours des 

cycles climatiques) est un aspect important pour les invertébrés. En effet, si le remplissage ou 

l'assèchement est imprévisible et bref (e.g. les milieux humides éphémères), seules les espèces 

très opportunistes qui peuvent exploiter et se développer rapidement dans un nouvel habitat 

pendant les brèves périodes d'inondation seront présentes. Cependant, si l’assec et le 

remplissage sont prévisibles, de nombreux taxons d’invertébrés peuvent adapter leur cycle de 

vie à cette hydropériode ; (3) la durée des phases humides et sèches sont également des facteurs 
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de contrôle. La durée de la période humide est importante car certaines espèces peuvent se 

développer rapidement et exploiter des habitats sur une très courte durée (e.g. les 

microcrustacés), tandis que d'autres ont besoin de plusieurs mois pour se développer (e.g. les 

Libellulidae). La durée de la phase sèche est également importante car si la période sèche est 

très longue (des mois ou des années), seules quelques espèces d'invertébrés peuvent être 

capables de persister.  

 

2 . 3 . 2 .  L a  v é g é t a t i o n  

 

La végétation dominante des habitats d'une zone humide influence la présence des 

communautés d’invertébrés d’eau douce. La flore des zones humides est composée de cinq 

catégories principales contrôlées par l’hydrologie (Batzer et Boix 2016) : (1) les algues, y 

compris les cyanobactéries, s'établissent rapidement et peuvent persister dans toutes les 

conditions hydrologiques, elles se retrouvent dans la majorité des habitats, (2) les arbres ligneux 

et arbustes (e.g. Salix sp.) des zones humides boisées ont tendance à se trouver dans des habitats 

qui ne sont inondés qu'en hiver et au printemps, (3) les macrophytes annuels émergents 

(uniquement les végétaux supérieurs, e.g. Polygonum sp.) se développent dans les habitats 

saisonniers et les prairies humides à courte hydropériode (semaines à mois), (4) les macrophytes 

vivaces émergents (uniquement les végétaux supérieurs, e.g. Carex sp., Phragmites sp.), se 

développent dans les marais à hydropériode intermédiaire (mois à années), (5) les macrophytes 

submergés (uniquement les végétaux supérieurs, e.g. Myriophyllum sp., Potamogeton sp.) se 

développent dans les marais à longues hydropériodes (généralement plusieurs années). Les 

macrophytes aquatiques (végétaux supérieurs et algues filamenteuses), i.e. les hydrophytes6 et 

les ceintures d’hélophytes7, sont très présents en Marais breton et Marais poitevin. Cette 

végétation influence la richesse taxonomique et la densité de biomasse des communautés 

d’invertébrés d’eau douce (Cyr et Downing 1988 ; Wilcox et Meeker 1992 ; Streever et al. 

1995 ; Zimmer et al. 2000). La végétation aquatique représente un habitat de prédilection pour 

les invertébrés qui l’utilisent comme une source d’alimentation directe, comme un abri contre 

les prédateurs ou encore comme un site de fixation (Batzer et Wissinger 1996 ; Haury et 

 

6 Hydrophyte : « Plante qui se développe dans l’eau ou sur un substrat qui est périodiquement déficitaire 

en oxygène en raison de l’excès d’eau. » (Triplet 2022).  
7 Hélophyte : « Plante semi-aquatique dont l’appareil végétatif et reproducteur est totalement aérien et 

dont les racines ou rhizomes se développent dans la vase ou dans une terre gorgée d’eau. » (Triplet 2022). 
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Baglinière 1996 ; Lamberti 1996). De plus, les ceintures d’hélophytes constituent un habitat 

pour les invertébrés affiliés à la végétation aquatique, durant la période où la végétation 

immergée et flottante est absente (Broyer et Curtet 2011, 2012).  

 

2 . 3 . 3 .  L a  t e m p é r a t u r e  

 

La variabilité de la température est importante dans les eaux peu profondes et non ombragées 

(Batzer et Boix 2016) tel que les eaux présentes dans les deux zones humides étudiées. Les 

invertébrés sont relativement tolérants aux températures élevées mais très peu d'espèces 

supportent des températures supérieures à 40 °C pendant de longues périodes. En effet, les 

températures élevées sont généralement létales pour les invertébrés d’eau douce, bien souvent 

en raison d’une réduction de la quantité d’oxygène dans l’eau disponible. Les faibles 

températures influencent le taux de croissance mais tuent rarement un invertébré aquatique. La 

température, lors de l’émergence des invertébrés d’eau douce, joue un rôle sur leur productivité. 

La tolérance aux fluctuations de température varie selon que l'espèce soit sténotherme (ne 

peuvent supporter que des variations de température de faible amplitude) ou eurytherme 

(capable de supporter des variations de température).  

 

2 . 3 . 4 .  L ’ o x y g è n e  

 

L’oxygène dissous disponible peut affecter la distribution, la diversité et l'abondance des 

invertébrés d’eau douce (Batzer et Boix 2016). La teneur en oxygène varie considérablement 

entre les environnements naturels et pollués, en fonction de la température, de l’intensité de la 

décomposition de la matière organique par l’activité bactérienne et de l’intensité de la 

production primaire. En effet, les algues et les plantes produisent de l'oxygène pendant la 

journée par le processus de la photosynthèse mais en absorbent la nuit. Lorsque les niveaux de 

productions primaires sont faibles (conditions oligotrophes) ou modérés (conditions 

mésotrophes), les niveaux d'oxygène restent suffisamment élevés dans la colonne d’eau pour 

les invertébrés. Cependant, lorsque la production primaire est très élevée (conditions 

eutrophes), les niveaux d'oxygène nocturnes peuvent chuter à des niveaux létaux pour les 

organismes. Ce phénomène est aggravé par la mort des algues et la décomposition bactérienne 

qui s'ensuit (tendance vers l’eutrophisation). Les deux zones humides étudiées sont des milieux 

à forte variabilité en quantité d’oxygène dissous.  
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2 . 4 .  R e s s o u r c e  a l i m e n t a i r e  d e  n o m b r e u s e s  e s p è c e s  

 

Les invertébrés d’eau douce jouent plusieurs rôles importants dans le fonctionnement des 

écosystèmes d'eau douce. Ils ont une influence importante sur la production primaire par le 

broutage (contrôle top-down des invertébrés), sur la décomposition de la matière organique 

selon le régime alimentaire des invertébrés et ils peuvent affecter le cycle des nutriments 

(recyclage des nutriments dans un habitat ou déplacement des nutriments entre les habitats ou 

les écosystèmes) (Vanni 2002). De plus, comme les invertébrés d’eau douce sont fortement 

affectés par la température et les hydropériodes, ils peuvent être utilisés comme bioindicateurs 

de la qualité du milieu. Ils peuvent être des indicateurs particulièrement utiles des impacts des 

changements globaux et entre autre du changement climatique sur les zones humides (Ruhí et 

al. 2013). Enfin, les invertébrés d’eau douce ont un rôle de première importance en étant la 

ressource alimentaire de nombreux organismes, tels que les poissons, les amphibiens (Diehl 

1992) et les vertébrés terrestres vivant dans les zones humides tel que les oiseaux d'eau (Bolduc 

et Afton 2004). Cependant, la part que représente chaque taxon d’invertébrés d’eau douce dans 

le régime alimentaire de leurs prédateurs n’est pas toujours bien connue et diffère en fonction 

de la période de l’année. Par exemple, la consommation d'invertébrés varie considérablement 

selon les espèces de canards de surface et la phase de leur cycle annuel (Danell et Sjöberg 1977 ; 

Eldridge 1990).  

 

La prédation peut avoir une influence omniprésente sur les invertébrés des zones humides 

(contrôle top-down) (Batzer et Wissinger 1996). La présence de poissons dans les zones 

humides éliminerait les grands invertébrés actifs car les poissons utilisent des repères visuels 

pour trouver leurs proies (Wellborn et al. 1996). Ainsi, la présence de poissons permet de 

réguler la présence des grands invertébrés (ainsi que les amphibiens) qui sinon, deviendraient 

les principaux prédateurs de ces écosystèmes. Les zones humides temporaires sont des habitats 

présentant de nombreux prédateurs (Brendonck et al. 2002 ; Boix et al. 2016) pour structurer 

les communautés d'invertébrés de ces zones humides (Wilcox 2001). Les insectes colonisateurs 

aériens sont des prédateurs courants dans les zones humides temporaires (Schneider et 

Frost 1996), et peuvent exercer un contrôle important sur l'écosystème (Magnusson et 

Williams 2009).  
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3 .   L E S  A N A T I D E S  M I G R A T E U R S  

 

3 . 1 .  C y c l e  a n n u e l   

 

Le cycle annuel des anatidés migrateurs est rythmé par cinq grandes phases, effectuées dans 

différentes régions du globe terrestre et dans divers habitats (Dingle et Drake 2007) : la 

migration prénuptiale, la reproduction, la mue, la migration postnuptiale et l’hivernage     

(figure 3). La migration aviaire a été définie selon Newton (2007) comme « un mouvement 

saisonnier régulier entre des zones de nidification et d’autres zones ». Pour ce faire, les oiseaux 

migrateurs utilisent des voies de migration, définies par Boere et Stroud (2006) comme « une 

voie où l’ensemble des espèces d’oiseaux migrateurs (ou de groupes d’oiseaux associées ou 

différentes populations d’une seule espèce) se déplacent annuellement des sites de nidification 

vers les sites d’hivernage, y compris les sites intermédiaires de repos et d’alimentation ». Au 

sein des voies de migration, une diversité de sites est utilisée, chacun d’entre eux ayant une 

fonction différente lors du cycle annuel des canards. Les fonctions les plus importantes des sites 

sont : la nidification, la mue, l’hivernage et les haltes migratoires. 

 

 

Figure 3. Cycle annuel théorique des anatidés migrateurs.  
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3 . 1 . 1 .  L a  r e p r o d u c t i o n   

 

La majorité des Anatidae sont monogames et arrivent sur leurs lieux de reproduction entre fin 

mars et début mai (Newton 2007). Les mâles deviennent agressifs lorsqu’ils aperçoivent 

d'autres individus de la même espèce, défendant soit les zones en eau de leur domaine vital, soit 

l'espace autour du nid de leur femelle. Ces interactions agressives amènent les oiseaux à se 

répartir dans l'habitat de reproduction. Ainsi, cet espacement visuel limite le nombre de couples 

qu'une zone peut accueillir (Owen et Black 1990). Cependant, les facteurs influençant la 

sélection d’un site de reproduction par les anatidés ne sont pas toujours bien connus.  

 

Les habitats de reproduction comportent de nombreux plans d’eau sur lesquels les canards 

peuvent s'isoler. Les couples isolés étant vulnérables, beaucoup d’entre eux dissimulent leurs 

nids dans la végétation dense près ou dans les zones en eau (Baldassarre et Bolen 2006). Les 

femelles explorent de nombreux sites potentiels, mais n'en choisissent qu'un seul pour 

construire leur nid. La plupart des canards pondent un seul œuf par jour jusqu'à ce qu'une ponte 

de 9 à 11 œufs en moyenne soit complète (Baldassarre et Bolen 2006).  

 

Une alimentation énergétique et protéinée est essentielle pendant les périodes de nidification et 

de ponte. Ainsi, les canards s’alimentent d’invertébrés d’eau douce, qui peuvent constituer 75 

à 100 % du régime alimentaire de la femelle (Ringelman 1992). De nombreuses espèces 

maximisent l'acquisition de nourriture pendant cette période en profitant des pics saisonniers 

d'abondance des invertébrés aquatiques qui diffèrent selon les types de zones humides. Par 

exemple, les zones humides peu profondes et temporaires peuvent n'exister que quelques 

semaines mais, pendant cette période, elles se réchauffent rapidement et développent des 

populations d'invertébrés bien avant les plans d’eau permanents. En se déplaçant entre les zones 

humides et en choisissant celles qui présentent la faune d'invertébrés la plus riche, les canards 

sont en mesure d'acquérir rapidement les protéines nécessaires à la production d'œufs. Ainsi, 

les petites zones humides peu profondes apportent autant aux canards pendant la période de 

reproduction que les grandes zones humides permanentes (Ringelman 1992).  

 

Lorsque la ponte est presque terminée, les femelles anatidés entament une période d'incubation 

qui dure de 23 à 30 jours pour la majorité des espèces (Baldassarre et Bolen 2006). Les nids de 

canards sont souvent détruits par des prédateurs mammifères, aviaires ou reptiliens. Si leur 



C h a p i t r e  n ° 1 .  E t a t  d e  l ’ a r t  

 

3 6  C a n a r d  s o u c h e t  e t  i n v e r t é b r é s  d ’ e a u  d o u c e  

 

ponte initiale est détruite pendant sa constitution ou au début de l'incubation, la majorité des 

canards renicheront (ponte de recoquetage). Chez certaines espèces, les femelles qui ont réussi 

leur reproduction (succès de la couvée) reviennent souvent à proximité de leur nid l’année 

suivante (philopatrie) (Greenwood 1980 ; Blums et al. 1996).  

 

Les canetons quittent le nid peu de temps après l'éclosion pour rejoindre les plans d’eau 

d'élevage des couvées (nurseries) (Baldassarre et Bolen 2006). Ils se nourrissent presque 

exclusivement d'invertébrés d’eau douce jusqu'à l'âge d'un mois environ. Par la suite, les 

canetons des espèces de canards de surface augmentent progressivement leur consommation de 

graines et d'autres végétaux (Ringelman 1992). La prédation et l'exposition peuvent entraîner 

une mortalité élevée chez les canetons. Dans de nombreux habitats, 20 à 50 % des couvées de 

canards sont entièrement détruites et généralement, seule la moitié des canetons restants survit 

(Ringelman 1992). L’habitat utilisé par les couvées diffère selon les espèces, mais elle est 

généralement liée au besoin de zones protégées des prédateurs et des intempéries. 

 

3 . 1 . 2 .  L a  m u e  

 

Après la reproduction, les anatidés changent leurs rémiges primaires et secondaires de manière 

synchrone. La mue synchrone rend les canards incapables de voler et sont ainsi très vulnérables 

aux prédateurs jusqu'à l'arrivée des nouvelles plumes. La perte et le remplacement de toutes ces 

plumes peuvent durer de deux à sept semaines (Hohman et al. 1992). Les nouvelles plumes sont 

de couleur terne et considérées comme le plumage de base d'un canard. Au début du printemps, 

juste au début de la saison de reproduction, une perte partielle de plumes se produit lorsque les 

canards mâles sont en plumage nuptial. Les plumes sont en grande partie constituées de 

protéines et représentent près d'un tiers de toutes les protéines du corps (Newton 2011). Le 

besoin de grandes quantités d'aliments riches en protéines peut être l'une des raisons pour 

lesquelles les mâles et les femelles qui ont fait face à un échec de nidification voire de 

reproduction quittent les aires de reproduction pour des aires de mue, réduisant ainsi la 

concurrence pour les ressources protéiques limitées (Newton 2011). 
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3 . 1 . 3 .  L ’ h i v e r n a g e  

 

La zone d’hivernage correspond à la destination finale du cycle annuel des oiseaux mais 

également la zone d’où ils repartiront lorsqu’ils rejoindront leur zone de nidification. Après la 

période de reproduction, lorsque les températures deviennent froides (en automne/hiver) et que 

la disponibilité en ressources alimentaires est réduite, les anatidés migrent vers des climats plus 

chauds (Newton 2007). Les sites de prédilection doivent être relativement productifs et capables 

d’abriter un grand nombre d'oiseaux pendant un certain temps. Lorsque les zones d’hivernage 

sont dégradées, cela peut avoir un impact direct sur la réussite de la reproduction lors de la 

saison suivante. 

 

3 . 1 . 4 .  L a  m i g r a t i o n  

 

La migration permet aux anatidés de relier leurs sites de reproduction aux sites d’hivernage. La 

migration est déclenchée par des facteurs tel que la température, les précipitations et la 

sécheresse qui jouent tous un rôle important en particulier sur la disponibilité des ressources 

saisonnières. Ainsi, la migration est une stratégie qui permet aux oiseaux d’utiliser à leur 

avantage les variations climatiques saisonnières et les variations de disponibilité des ressources 

naturelles. Elle permet aux individus de faire face aux mauvaises conditions météorologiques, 

à la sécheresse, aux prédateurs, aux parasites et, dans certains cas, elle permet de réduire la 

compétition inter- et intraspécifique pour la ressource alimentaire. Les migrations sur de 

longues distances sont très éprouvantes physiquement pour les oiseaux. Des mécanismes 

d’engraissement efficaces et des sites de ravitaillement (sites de haltes) sont donc essentiels.  

 

En période de migration prénuptiale, il existe deux types d’oiseaux migrateurs appelés 

« reproducteurs sur capital » (capital breeders) et « reproducteurs sur revenu » (income 

breeders) (Drent et Daan 1980) (figure 4). Les reproducteurs sur capital sont les anatidés de 

grande taille (e.g. Oie cendrée Anser anser, Bernache cravant Branta bernicla, etc.) qui peuvent 

emmagasiner une grande quantité d’énergie (ou de calories) leur permettant de parcourir des 

milliers de kilomètres et d’être prêts, à destination, pour la ponte et la couvaison en puisant dans 

leur réserve (Bonnet et al. 1998). Les reproducteurs sur revenu sont des canards de petite taille, 

i.e. la majorité des Anatinae (Meijer et Drent 1999). Ils ne peuvent pas stocker et transporter de 

grandes quantités de réserves de graisses pour aller des sites d’hivernage aux sites de 
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nidification. Le coût lié au transport de graisse contraint les oiseaux à perdre en agilité et à être 

plus vulnérables aux prédateurs durant le trajet migratoire (Lindstrom et alerstam 1992 ; Witter 

et Cuthill 1993). Par conséquent, ils sont voués à faire de nombreuses haltes migratoires afin de 

regagner la masse perdue durant le vol. En arrivant sur les sites de nidification, les reproducteurs 

sur revenu doivent rechercher une alimentation riche en protéines et en calcium (i.e. les 

invertébrés aquatiques), qui leur apporte les nutriments nécessaires pour produire une couvée. 

La disponibilité d'habitats et de ressources alimentaires le long de la route de migration est 

essentielle, bien que l'emplacement et la distance entre les sites de halte varient en fonction des 

stratégies migratoires employées. De plus, le nombre de haltes migratoires nécessaires est 

variable selon les espèces mais peut également varier entre individus (Arzel 2006).  

 

 

Figure 4. Stratégies migratoires en période de migration prénuptial : « income breeders » vs « capital breeders ». 

 

3 . 1 . 5 .  L e s  h a l t e s  m i g r a t o i r e s  

 

Les zones de haltes migratoires désignent tous les lieux où les oiseaux s’arrêtent, pour une durée 

plus ou moins longue, lors de leur migration, entre leurs sites de nidification et d’hivernage. 

Les sites de haltes sont d’une importance cruciale pour les anatidés migrateurs (Moore et al. 

1990) car les oiseaux devront trouver des zones à la fois pour se reposer, appelées « zones de 

remise », et pour s’alimenter, appelées « zones de gagnage ». La stratégie de 

« remise/gagnage » a surtout été démontrée en hivernage (Tamisier et Tamisier 1981 ; 
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Guillemain et al. 2002a) même si des schémas identiques ont également été observés en 

migration prénuptiale (Arzel 2006). Les sites de haltes utilisés sont susceptibles de présenter 

des caractéristiques très hétérogènes (variations de disponibilités alimentaires, de conditions 

environnementales, phénomènes de densité-dépendance) contraignant ainsi les anatidés 

migrateurs à faire preuve d’une certaine plasticité comportementale pour bénéficier des 

ressources alimentaires les plus disponibles et favorables sur chacun de ces sites (Arzel 2006).  

 

De nombreux facteurs contrôlent la sélection de l'habitat, aussi bien en période de halte 

migratoire que de nidification (Dow et Fredga 1985 ; Legagneux 2007 ; Safine et Lindberg 

2008 ; Holopainen et al. 2015) tels que la taille des zones humides ou encore la disponibilité et 

l’accessibilité de la ressource alimentaire. Ces deux derniers facteurs sont eux-mêmes 

influencés par les caractéristiques environnementales de l’habitat comme la hauteur d’eau 

(Perry et Deller 1996 ; Elphick et Oring 1998 ; Collazo et al. 2002) (figure 5). En effet, 

l’épaisseur de la lame d’eau détermine directement l’accessibilité aux ressources trophiques 

pour les oiseaux d’eau en raison de leurs différences morphologiques. Les canards de surface 

sélectionnent des habitats peu profonds pour se nourrir, leur accessibilité à la ressource 

alimentaire du sédiment étant limitée par la hauteur d’eau (White et James 1978 ; Weber et 

Haig 1996 ; Safran et al. 1997). La profondeur de l’eau affecte également l'apport énergétique 

net des oiseaux d'eau. L'efficacité de la recherche de nourriture de même que la détectabilité 

des proies diminue avec l'augmentation de la profondeur de l'eau, d’autant plus si la turbidité 

de l’eau est élevée. De plus, les proies peuvent aussi bien s’échapper horizontalement (comme 

dans les fines lames d’eau) que verticalement. Pour les canards de surface, l’efficacité 

alimentaire en eau profonde (> 40 cm) est également réduite (Arzel et Elmberg 2004). Lorsque 

la profondeur d’eau est faible, ils plongent uniquement leur tête et leur cou pour se nourrir. 

Lorsque le niveau d’eau augmente, ils doivent incliner l’intégralité de leur corps vers l’avant 

(mouvement de bascule ; cf. « Chapitre n°1.  Etat de l’art | 3.2.2.  Méthodes 

d’alimentation »). Ainsi, le taux d’absorption de nourriture est réduit tandis que la dépense 

énergétique augmente (Guillemain et Fritz 2002 ; Nolet et al. 2002).  

 

Enfin, les zones de haltes doivent être « sûres ». En effet, si les oiseaux sont régulièrement 

perturbés (perturbations anthropiques, prédation, etc.), ils ne seront pas en mesure de stocker 

de l'énergie pour leur voyage. Cela peut influencer la date du départ et peut les forcer à quitter 

le site dans un état sous-optimal.  
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Figure 5. Interactions entre les variables de l’habitat définies comme affectant majoritairement l’utilisation d’une 

zone humide par l’avifaune aquatique (modifiée à partir de Ma et al. (2010)). (1) La hauteur de l’eau impacte la 

distribution des invertébrés qui servent de ressource alimentaire. (2) La hauteur de l’eau limite l’accessibilité à la 

ressource alimentaire. (3) La hauteur de l’eau impacte la distribution de la végétation aquatique. (4) La végétation 

aquatique contient une forte abondance et une forte diversité d’invertébrés. (5) Une végétation aquatique dense 

obstrue la recherche de proies. (6) La topographie impacte la distribution de la végétation aquatique dans la colonne 

d’eau. (7) La topographie impacte la variabilité des niveaux d’eau. (8) La fluctuation des niveaux d'eau affecte la 

croissance des plantes ainsi que la physionomie et la structure de la végétation. (9) La fluctuation des niveaux 

d'eau entraîne des modifications de la hauteur d'eau. (10) La fluctuation des niveaux d'eau affecte l’abondance de 

la ressource alimentaire. 

 

3 . 2 .  S t r a t é g i e s  d ’ a l i m e n t a t i o n   

 

3 . 2 . 1 .  T h é o r i e  d e  l ’ a p p r o v i s i o n n e m e n t  o p t i m a l  

 

Comprendre pourquoi certaines stratégies sont maintenues par sélection naturelle à l’intérieur 

d’une population et pourquoi certaines sont éliminées constitue un axe important de l’écologie 

comportementale (Legagneux 2007). La théorie de l’approvisionnement optimal (Optimal 

Foraging Theory) des individus peut être définie comme « la capacité d’un organisme à adapter 

avec succès son comportement aux variations en disponibilité alimentaire à la fois 

qualitativement et quantitativement parlant » (MacArthur et Pianka 1966 ; Arzel 2006). Cette 

théorie permet d’analyser ou de présager le comportement alimentaire d’un individu dans son 

biotope (Emlen 1966 ; MacArthur et Pianka 1966 ; Charnov 1976) mais également d’émettre 

des prédictions sur la taille et le nombre de proies sélectionnées ainsi que sur la durée de 

résidence dans une parcelle (Kacelnik 1984 ; Meire et Ervynck 1986). La capacité à prédire les 

décisions des individus à des problématiques telles que « dans quels lieux se nourrir ? », « quelle 
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alimentation choisir ? » et « durant combien de temps se nourrir ? » demeure un axe de 

recherche fondamentale pour appréhender les traits d’histoire de vie des individus et donc des 

populations (Stearns 1992). L’exploitation des ressources alimentaires par les êtres vivants 

place l’individu face à une multitude de choix au regard du type d’habitat, du type de parcelles 

à exploiter, du type de ressources et enfin de la période optimale pour rechercher de la nourriture 

(Stephens et Krebs 1986 ; Arzel 2006). La caractéristique des ressources se trouve dans 

l’hétérogénéité de leur répartition ou de leur qualité, à la fois dans un cadre spatial et temporel 

(Li et Reynolds 1995). Cette hétérogénéité spatiale des ressources va conduire l’effort de 

recherche pour l’alimentation du consommateur sur les parcelles les plus productives (van Gils 

et al. 2004). 

 

3 . 2 . 2 .  M é t h o d e s  d ’ a l i m e n t a t i o n  

 

Les anatidés présentent un large éventail de régimes alimentaires allant d'entièrement 

herbivores (composé de graines et de végétation) à presque entièrement carnivores (composé 

d’invertébrés aquatiques). La composition en invertébrés aquatiques dans le régime alimentaire 

des anatidés est déterminée par deux facteurs principaux : les adaptations interspécifiques pour 

la recherche de nourriture et les variations inter-saisonnières de la demande en nourriture. Il 

existe deux stratégies générales de recherche de nourriture utilisées par les canards dans les 

systèmes aquatiques : (1) la plongée chez les canards plongeurs (e.g. le Fuligule milouin Aythya 

ferina) et, (2) l'alimentation en surface chez les canards de surface (e.g. le Canard souchet) 

(figure 6). Les canards de surface peuvent cependant atteindre des profondeurs jusqu'à environ 

40 cm en utilisant la bascule (Pöysä 1983).  

 

Les variations morphologiques entre les différentes espèces d’anatidés ont une influence sur 

l'efficacité ou les profondeurs fonctionnelles de recherche de nourriture et structurent ainsi les 

communautés d'oiseaux d'eau dans les zones humides (Siegfried 1976 ; Pöysä 1983 ; Nudds et 

Bowlby 1984 ; Torrence et Butler 2006). La forme et la structure du bec, la longueur du cou et 

la longueur du corps sont les principaux facteurs morphologiques influençant le régime 

alimentaire des anatidés. Ces critères déterminent les profondeurs de recherche de nourriture et 

sont particulièrement prononcés chez les canards se nourrissant en surface. Ces derniers sont 

caractérisés par un bec plat composé d’une densité variable de lamelles afin de faciliter la 

filtration des proies à la surface de l’eau. Ces différences morphologiques forcent les anatidés 
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à s’alimenter à différentes profondeurs dans la colonne d’eau, entrainant la création de guildes 

interspécifiques d'alimentation (Pöysä 1983 ; Pöysä et al. 1994 ; Isola et al. 2000). Enfin, chez 

les canards de surface, la densité de lamelles, et plus particulièrement l’espacement inter 

lamellaire, influence la consommation des invertébrés aquatiques. Par exemple, le Canard 

colvert Anas platyrhynchos possède un bec composé de peu de lamelles (8 lamelles/cm) et 

consomme ainsi des invertébrés de grandes tailles (Batzer et al. 1993) tandis que le Canard 

souchet Spatula clypeata peut capturer et consommer des microinvertébrés (invertébrés de 

petites tailles) tels que des rotifères en raison d’une forte densité de lamelles dans son bec 

(21 lamelles/cm) (Nudds et Bowlby 1984).  

 

 

Figure 6. Schéma des méthodes d'alimentation des anatidés de surface ( à ) et plongeurs () qui consomment 

des invertébrés dans les zones humides :  filtration à la surface de l’eau,  bec immergé,  tête immergée, 

 cou immergé,  bascule et  plongeon (modifié à partir de Pöysä (1986)). 

 

3 . 3 .  R é g i m e  a l i m e n t a i r e   

 

En fonction des périodes de l’année, les populations d’anatidés requièrent des besoins 

énergétiques supérieurs aux besoins métaboliques initiaux (Kear 2005 ; Arzel 2006). Les 

canards obtiennent leurs besoins en énergie en utilisant une variété d'habitats et de ressources 

alimentaires. Cependant, l’utilisation des différents types d’habitats et la part des différentes 

ressources alimentaires utilisées par les canards ne sont pas toujours bien comprises et 

renseignées. Les anatidés migrateurs consomment trois catégories de ressources : les plantes 

agricoles, les plantes des zones humides et les matières animales (Baldassarre et Bolen 2006). 
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Les matières animales figurent en tant que source de nourriture à la plus haute teneur en 

protéines et en acides aminés mais, présentent une plus faible disponibilité et requièrent une 

durée d’alimentation plus importante.  

 

Le régime alimentaire des anatidés peut varier considérablement au cours de l'année, en 

fonction de leur motivation à rechercher de la nourriture. Cette dernière est liée aux principaux 

événements du cycle annuel (e.g. la migration, la ponte des œufs, la mue des plumes), ainsi 

qu’à la composition et la disponibilité des proies dans les habitats utilisés. En effet, les femelles 

nicheuses dépendent fortement des protéines et des lipides contenus dans les invertébrés pour 

la production d'œufs, les canetons nouvellement éclos trouvent dans les invertébrés des proies 

nutritives et faciles à capturer pendant leurs premières semaines de développement, les oiseaux 

en mue dépendent des invertébrés pour les protéines nécessaires à la croissance des plumes et, 

les canards migrateurs qui hivernent privilégient les invertébrés afin d’obtenir une quantité 

d’énergie suffisante pour effectuer leurs vols de retour vers les zones de nidification 

(Baldassarre et Bolen 2006 ; Stafford et al. 2016).  

 

Au fil de l’année, les mâles et les femelles anatidés ont des besoins en nourritures très variables. 

D’une manière générale, le besoin en protéines des canards augmente graduellement entre le 

début de la migration prénuptiale et la période de reproduction, avec un pic de consommation 

d'invertébrés aquatiques sur le site de reproduction (figure 7). Ainsi, en raison de leur forte valeur 

nutritive (Ankney et Afton 1988 ; Batzer et Boix 2016 ; Moreau et al. 2021), les invertébrés d’eau 

douce dominent le régime alimentaire des anatidés en période de reproduction (Swanson 1985 ; 

Eldridge 1990 ; Euliss et al. 1997). Durant la période d’apprentissage des jeunes, la quantité 

d’invertébrés aquatiques ingérée par les adultes diminue. Par exemple, les adultes de Canard 

colvert ne consomment plus que 50 % d’invertébrés aquatiques tandis qu’ils étaient la 

principale source d’alimentation des juvéniles (90 %) (Chura 1962). Les jeunes canards 

commencent à se nourrir d'invertébrés (aquatiques et adultes émergents) dans les 24 heures 

suivant l'éclosion. La distribution et l'abondance des invertébrés aquatiques pendant les 

périodes d'élevage des jeunes peuvent ainsi influencer l'utilisation de l'habitat, le comportement 

et les taux de croissance des canetons (Cox et al. 1998). 

 

Les besoins en protéines augmentent également après la reproduction, lorsque les mâles et les 

femelles adultes (i.e. individus de deuxième année) réalisent une mue synchrone les rendant 
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incapables de voler. Durant cette courte période, les anatidés sélectionnent des zones humides 

abondantes en invertébrés. A la fin de la mue, les canards entament leur migration postnuptiale 

et la majorité des espèces se nourrissent de matière végétale et de graines, souvent complétés 

par des céréales dans les champs agricoles. L'utilisation d'invertébrés pendant cette période 

semble être limitée aux espèces dont le régime alimentaire est carnivore tel que le Fuligule 

milouin ou le Canard souchet (Ankney et al. 1991). Chez la majorité des espèces d’anatidés, le 

régime alimentaire majoritairement herbivore persiste tout au long de la période d'hivernage 

jusqu'au shift susmentionné de régime alimentaire (herbivore vers carnivore) en prévision de la 

migration ou de la reproduction au printemps. Malgré la prédominance des matières végétales 

dans l'alimentation des anatidés en automne et en hiver, la consommation d'invertébrés pendant 

cette période est omniprésente (Baldassarre et al. 1983 ; Euliss et Harris 1987 ; Ballard et al. 

2004) et est probablement nécessaire pour obtenir les acides aminés essentiels au métabolisme 

des individus (Loesch et Kaminski 1989 ; Heitmeyer et Fredrickson 1990 ; Richardson et 

Kaminski 1992). 

 

 

Figure 7. Cycle annuel et exigences alimentaires des anatidés omnivores. La taille relative des cercles vert et bleu 

illustre la dépendance relative des anatidés aux ressources nutritives végétales (végétation et graines) ou 

invertébrés durant chaque phase de leur cycle annuel. Bien qu'il existe de nombreuses exceptions, ce modèle 

général de dépendance croissante aux invertébrés pendant la saison de reproduction et à la matière végétale pendant 

l’hivernage est le même pour de nombreuses espèces d’anatidés omnivores (modifié à partir de Stafford et al. 

(2016)).  
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4 .   E T U D E  D E  C A S  :  L E  C A N A R D  S O U C H E T  

 

4 . 1 .  D i s t r i b u t i o n   

 

Le Canard souchet Spatula clypeata est un canard de surface appartenant à la famille des 

anatidés, principalement considéré comme migrateur et majoritairement présent en zone 

holarctique (Cramp et Simmons 1977). En hivernage, sa population est distribuée de l’Europe 

de l’Ouest à l’Afrique de l’Ouest. En période de reproduction, il se retrouve dans la majeure 

partie du Néarctique et du Paléarctique, excepté le haut-Arctique. Sa population mondiale est 

estimée entre 6 500 000 et 7 000 000 individus tandis que sa population européenne est estimée 

entre 170 000 et 233 000 couples (BirdLife International 2021). La tendance globale de la 

population est à la baisse, bien que certaines populations puissent augmenter. En Amérique du 

Nord, l'espèce a connu une augmentation importante et significative au cours des 40 dernières 

années. La tendance de la population européenne est estimée stable (BirdLife International 

2021). Enfin, son cycle annuel et les dates auxquelles les grandes étapes de son cycle biologique 

ont lieu sont relativement bien documentés (figure 8).  

 

Les marais vendéens figurent parmi les zones d’hivernage et de reproduction majeures en 

France pour de nombreux limicoles et anatidés, et plus précisément pour le Canard souchet où 

près de 80 % des effectifs nicheurs nationaux ont été estimés en Marais breton (Trolliet et al. 

2016a). La densité était ainsi de 5 couples/km² sur l’ensemble du Marais breton. Cette valeur 

est remarquable car les densités européennes supérieures à 5 couples/km² n’ont été identifiées 

que dans des réserves aménagées (Trolliet et al. 2016a). Plus au sud, le Marais poitevin offre 

également un potentiel d’accueil d’importance internationale pour l’accueil des oiseaux d’eau, 

à la fois en période d’hivernage, de migration et de reproduction (Duncan et al. 1999). En 2010, 

la présence de 44 couples nicheurs a été estimée (Guéret 2010). Il est toutefois probable que ce 

nombre de couples nicheurs soit plus important. Cette estimation possiblement basse est due au 

protocole d’échantillonnage par carré échantillon (i.e. comptage des individus nicheurs dans 

10 carrés de 4 km² répartis sur l’ensemble du Marais poitevin), mené initialement pour les 

limicoles à l’échelle du Marais poitevin, mais peu adapté pour le recensement des anatidés ; la 

majeure partie des nicheurs n’étant pas détectée. Cette méthode consiste en un comptage au sol 

des couples nicheurs en utilisant des jumelles et des longues-vues pendant une période donnée 
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et sur plusieurs carrés d’échantillonnage. Le nombre de couples comptabilisé dans les carrés est 

ensuite extrapolé à l’ensemble de la zone étudiée. En raison du manque d’études antérieures, il 

n’est pas possible de connaitre l’évolution de cette espèce en Marais poitevin. L’effectif nicheur 

départemental est ainsi plus élevé que dans le reste du pays, la Vendée, et plus particulièrement 

le Marais breton, regroupant la grande majorité des Canard souchet nichant en France 

(Marchadour 2014). Ces chiffres expliquent le choix de cette espèce et de cette région pour la 

présente étude.  

 

De tels effectifs, couplés à des méthodes de captures adaptées, permettent d’obtenir un 

échantillonnage représentatif de cette espèce et d’envisager l’obtention de données 

significatives concernant la migration, le domaine vital, l’utilisation de l’habitat ou encore la 

niche isotopique du Canard souchet. De plus, l’espèce dispose d’une stabilité ou d’une 

augmentation de ces populations en Vendée, à l’inverse de zones où son état de conservation 

est questionné. A l’échelle européenne, selon la liste rouge de l’IUCN, le Canard souchet est 

classé « LC : préoccupation mineure » mais la tendance de sa population est en déclin (BirdLife 

International 2021). En Grande-Bretagne et en Irlande, cette espèce est menacée par la perte 

d’habitat (Kear 2005). En France, la perte d’habitat a également été la cause du déclin de 

certaines populations. Historiquement, c’est en Dombes8 que le Canard souchet était le plus 

présent. Dans les années 1970-1980, la Dombes accueillait de nombreux couples nicheurs et de 

nombreux individus en hivernage mais, la situation s’est vite détériorée. Dans les années 1990, 

alors que la population nationale était stable ou en augmentation, la population en Dombes a 

décliné fortement due aux conditions locales (Fournier et al. 2009). En effet, l’effondrement de 

la population en Dombes est très probablement dû à l’évolution des pratiques agricoles 

(i.e. fauches précoces et multiples, raréfaction des prairies).  

 

Ainsi, comprendre l’écologie d’une espèce à la dynamique favorable sur un site donné peut 

permettre d’affiner les mesures de gestions et de préservation qui contribuent à son bon état de 

conservation et, peut permettre de ne pas recommencer les « erreurs du passé ». A l’inverse de 

la Dombes, c’est à partir des années 1970 que le Canard souchet a colonisé le Marais breton 

(Marchadour 2014). Depuis, le Canard souchet est devenu une espèce emblématique du Marais 

 

8 La Dombes est une vaste étendue argileuse parsemée de près d'un millier d'étangs, localisée dans le 

sud-ouest du département de l'Ain (France). 
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breton, et de façon générale de la Vendée. Il semblait légitime de s’intéresser à cette espèce 

pour la préservation de la population, et en quelque sorte de ce « patrimoine ». 

 

4 . 2 .  M i g r a t i o n  p r é n u p t i a l e  

 

Le Canard souchet est considéré comme un « reproducteur sur revenu » (Ganter et Cooke 1996 ; 

Gauthier et al. 2003 ; Arzel 2006). Ils sont ainsi voués à faire de nombreuses haltes migratoires 

afin de rejoindre leurs sites de reproduction dans les meilleures conditions. Ces diverses haltes 

migratoires leurs permettent de regagner la masse perdue durant le vol migratoire. Pour cette espèce 

et l’ensemble des « reproducteurs sur revenu », l’efficacité d’alimentation sur les sites durant les 

haltes migratoires est essentielle pour poursuivre la migration, et à un degré moins documenté, pour 

débuter la reproduction dans des conditions optimales (Drent et al. 2003). Différents travaux ont 

démontré le rôle crucial de ces haltes migratoires pour la survie des oiseaux bien qu’elles soient 

exploitées durant un pas de temps très court au cours du cycle annuel (Moore et al. 1990 ; Arzel 

et al. 2006 ; Tidwell et al. 2013 ; Schepker et al. 2019). Cependant, les habitats ainsi que les 

ressources alimentaires utilisés par les Canard souchet en haltes prénuptiales n’ont que peu été 

étudiés. Le nombre de haltes migratoires nécessaires est variable selon les espèces mais peut 

également varier entre individus (Arzel 2006).  

 

4 . 3 .  P é r i o d e  d e  r e p r o d u c t i o n  

 

En période de reproduction, les Canard souchet sont localisés dans les plans d’eau peu profonds 

des prairies des zones humides. Les individus reproducteurs favorisent les grandes surfaces en 

eau peu profonde (profondeur maximale de 1,5 m), eutrophes, avec au fond un sédiment meuble 

et présentant comme végétation aquatique principale les myriophylles (Myriophyllum sp.), les 

potamots (Potamogeton sp.) et les élodées (Elodea sp.) (Keith 1961 ; Hildén 1964). Le Canard 

souchet est apte à se reproduire dès l'âge d'un an (Johnsgard 2017) et son espérance de vie a été 

estimée à 16,6 ans à partir des données issues du baguage (Zammuto 1986). La formation de 

couples peut commencer dès la mi-décembre dans les zones d'hivernage et se poursuit jusqu'au 

départ des individus pour leurs zones de reproduction. Une étude menée en Californie (États-

Unis) a montré que le pic de parades nuptiales était au mois de novembre et que 90 % des 

Canard souchet étaient accouplés au début du mois de janvier (Titman et al. 2021). L’union 
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entre le mâle et la femelle peut persister après l'éclosion. Les femelles peuvent commencer à 

chercher des sites de nidification appropriés dès 27 jours avant le début de la ponte. En général, 

6 à 8 jours sont consacrés à la construction du nid et, les œufs sont ensuite pondus au rythme 

d'un par jour. Les femelles pondent en moyenne entre 8 et 10 œufs (Williams et Marshall 1938 ; 

Keith 1961) et la période d’incubation est d’environ 28 jours (Clark et al. 1988). Le mâle 

n'accompagne pas la femelle au nid mais il fait preuve d’un comportement de défense de sa 

partenaire (Johnsgard 2017). Les plans d’eau d’une superficie inférieure à 0,5 ha sont 

généralement utilisés par un seul couple de Canard souchet tandis que les plans d’eau d’une 

superficie comprises entre 0,5 et 0,8 ha sont généralement occupés par deux couples 

reproducteurs (Johnsgard 2017). Le mâle et la femelle se retrouvent lorsqu'elle s'éloigne du nid 

pour réaliser ses activités d’alimentation ou de confort (repos, toilettage). En fin d'incubation, 

la femelle est de plus en plus réticente à quitter le nid, même lorsqu'elle est dérangée et, elle y 

reste probablement jusqu'au dernier jour de l'incubation. A cette période, les domaines vitaux 

des couples sont en moyenne de 20 ha (Johnsgard 2017). Il est possible que la forte tendance 

des Canard souchet à la dispersion soit influencée par leur corps de petite taille en comparaison 

à la plupart des autres espèces de canards de surface. Les Canard souchet doivent probablement 

« travailler plus » pour se nourrir et doivent être capables de chercher leur nourriture sur une 

plus grande surface que les autres canards de surface. Le mâle reste souvent avec la femelle et 

les jeunes pendant une courte période après l'éclosion mais, il n'est pas connu pour participer 

aux soins de la couvée. Les jeunes Canard souchet prendront leur envol environ 50 jours après 

l’éclosion (Clark et al. 1988). En période de reproduction, environ 62 % des femelles donneront 

naissance à des nichées, en tenant compte des pontes de recoquetage (Keith 1961).  

 

Le Canard souchet est soumis à la prédation aviaire et terrestre. Les taux de mortalité après 

l’envol ne sont pas encore bien établis (Johnsgard 2017). Cependant, sur un échantillon 

pluriannuel de femelles immatures en Europe, Blums et al. (1996) ont estimé un taux de survie 

de 38 %. Les adultes sont également sujet à un taux de mortalité élevé. En Europe, il a été 

estimé que le taux de survie des femelles adultes était de 58 %, ces dernières étant soumises à 

une prédation importante en période de reproduction (Blums et al. 1996). 
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Figure 8. Cycle biologique annuel du Canard souchet Spatula clypeata mâle et femelle (réalisé à partir de Museum 

National d’Histoire Naturelle et Office National de la Chasse (1989) et Fouque et al. (2004)). 
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4 . 4 .  R é g i m e  a l i m e n t a i r e  

 

Le Canard souchet, comme la majorité des oiseaux d’eau, sélectionnerait de manière non 

aléatoire des habitats présentant des caractéristiques qui maximisent la diversité, l’abondance, 

la biomasse ainsi que l'accessibilité de sa ressource alimentaire (Taft et Haig 2003 ; Smith et 

al. 2012). La morphologie de son bec (figure 9), en forme de spatule et doté de nombreuses 

fines lamelles, élastiques et très serrées, i.e. 21,48 ± 2,41 lamelles/cm² (Nudds et Bowlby 1984) 

est adaptée au tamisage. Il filtre la surface de l’eau afin de prélever sa ressource alimentaire. 

Cette particularité lui confère une niche alimentaire spécifique par rapport à d’autres espèces 

d’anatidés. Cependant, en raison de la forme hautement spécialisée de leur bec, les Canard 

souchet n'entrent probablement que très peu en compétition avec les autres espèces d'Anatidés 

pour la nourriture.  

 

Le Canard souchet possède un régime alimentaire majoritairement composé de petits 

invertébrés d’eau douce et particulièrement de microcrustacés tels que les Cladocera et les 

Ostracoda (DuBowy 1985 ; Pirot et Pont 1987 ; Ankney et Afton 1988 ; Baldassarre et Bolen 

2006) (figure 10). Les insectes comme les Coleoptera aquatiques, les Corixidae, les larves de 

Trichoptera, les larves d’Odonata et les petits mollusques peuvent également être des proies. Il 

s’alimente également de graines (Scirpus, Carex, Potamogeton) et d’une infime quantité de 

parties végétatives de plantes (Potamogeton, Ruppia) (Stewart 1962) en fonction de la saison 

et de la localisation des individus (Johnsgard 2017). En effet, une différence dans le régime 

alimentaire des Canard souchet existe entre les populations de Camargue (France) et de Russie, 

ces dernières ayant une part plus importante de végétation aquatique dans leur alimentation 

(Petit-Renaud et Guillou 2000). 

 

Il existe cependant des incertitudes quant au régime alimentaire du Canard souchet, notamment 

en période de halte migratoire et de reproduction. En effet, la majorité des analyses du régime 

alimentaire ont été réalisées en utilisant des méthodes conventionnelles. Les analyses 

conventionnelles du régime alimentaire des canards, telles que les analyses du contenu des 

intestins (Callicutt et al. 2011) permettent d’évaluer la contribution relative des différentes 

ressources alimentaires par la biomasse (Ando et al. 2022). Cependant, le régime alimentaire 

global des canards n’est pas bien pris en compte dans ce type d’études car certaines ressources 
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alimentaires sont trop difficiles à identifier car fortement dégradées (digestion rapide) ou trop 

petites (Ando et al. 2022). Les connaissances sur le régime alimentaire du Canard souchet 

montrent une sélection de Cladocera, d'Ostracoda et de Copepoda, c'est-à-dire de petits 

crustacés qui sont très facilement digérés.  

 

Afin de déterminer le régime alimentaire du Canard souchet en surmontant le biais de l'approche 

par le tractus digestif, plusieurs méthodes existent telles que l'analyse des isotopes stables du 

carbone et de l'azote ou l'analyse de l'ADN environnemental. Le métabarcodage de l’ADN fécal 

à récemment été accepté comme un outil permettant de déterminer les régimes alimentaires des 

animaux (Pompanon et al. 2012 ; Ando et al. 2020). En analysant l'ADN des fèces, il est 

possible d'accéder à un ensemble de données génétiques de l'ADN des proies qui ont été 

ingérées et consommées. En détectant les espèces auxquelles ces séquences appartiennent, il 

est possible de déduire le régime alimentaire de l'individu échantillonné. L’approche par l’ADN 

environnementale peut ainsi permettre une meilleure compréhension du schéma de dispersion 

des organismes liés à la migration ou aux déplacements quotidiens de chaque espèce de canard 

dans une zone (Ando et al. 2022 ; Briscoe et al. 2022 ; Szabó et al. 2022). Cependant, cette 

technique était difficile à mettre en œuvre car le Canard souchet défèque dans l'eau et il n'est 

pas possible d'obtenir des canards morts en période prénuptiale. De plus, cette technique est 

encore relativement onéreuse. Ainsi, afin de détecter des ressources alimentaires qui pourraient 

être difficiles à identifier via les méthodes conventionnelles, l'analyse des isotopes stables est 

un outil très pertinent.  

 

L’analyse des isotopes stables est devenue une méthode « essentielle » pour l'étude de la 

structure des communautés et du fonctionnement des écosystèmes (Fry 1991 ; Hobson et Clark 

1992 ; Post 2002). Dans les études d’écologie trophique, les isotopes les plus lourds d'un 

élément donné augmentent en abondance par rapport aux isotopes les plus légers grâce au 

processus de fractionnement isotopique. Le rapport isotopique de l'azote (δ15N) est donc 

couramment utilisé pour estimer les positions trophiques et le rapport isotopique du carbone 

(δ13C) pour déterminer l'origine de la ressource alimentaire. Ainsi, en partant du principe que 

« vous êtes ce que vous mangez » (Peterson et Fry 1987), les études de reconstruction de régime 

alimentaire utilisent la différence des rapports isotopiques en δ13C et δ15N (pour le carbone et 

l'azote, respectivement) entre les consommateurs et leurs ressources, appelée facteur 

d'enrichissement trophique (TEF). Selon la classe de consommateurs et le tissu analysé, les 
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signatures isotopiques diffèrent. Dans le cas des oiseaux, la signature des plumes ou des griffes 

correspond au régime alimentaire au moment de la formation du tissu (Mizutani et al. 1990), 

alors que le plasma sanguin a une signature de quelques jours (maximum une semaine ; Hobson 

et Clark 1993). En effet, le 13C issu de l'alimentation a une demi-vie courte de 2,9 jours dans le 

plasma sanguin. La mesure isotopique du plasma sanguin fournit donc une information 

alimentaire à court-terme reflétant une intégration sur environ une semaine (Hobson et Clark 

1993). Enfin, cette méthode a l'avantage d'être non invasive et non létale pour l'oiseau.  

 

 

Figure 9. Morphologie du bec du Canard souchet. Le Canard souchet possède un bec en forme de spatule, i.e. 

massif, allongé, aplati et élargi à son extrémité (photo de gauche). Le bec du souchet est équipé, à l’intérieur des 

mandibules, d’un grand nombre de fines lamelles (photo de droite).  

 

 

Figure 10. Régime alimentaire annuel du Canard souchet à partir des données issues de la littérature (DuBowy 

1985 ; Pirot et Pont 1987 ; Ankney et Afton 1988 ; Fredrickson et Reed 1988 ; Eldridge 1990 ; Euliss et al. 1991 ; 

Tietje et Teer 1996). 
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5 .   S T R U C T U R E  E T  O B J E C T I F S  D U  M A N U S C R I T  D E  

T H E S E  

 

Le Canard souchet est une espèce dans un bon état de conservation en Vendée (i.e. stabilité de 

la population nicheuse) (Marchadour et al. 2014). Cependant, dans un contexte de changement 

global, comprendre les fonctionnements des espèces en bon état de conservation est pertinent 

afin d’apporter aux gestionnaires des méthodes de suivis et de gestion permettant de s'adapter 

aux évolutions du milieu. Pour ce faire, notre réflexion s’est articulée autour d’un grand objectif 

de recherche « Comprendre la relation entre les invertébrés d’eau douce et le Canard souchet 

en halte prénuptiale dans deux zones humides de Vendée, le Marais breton et le Marais 

poitevin », décliné par la suite en trois sous-objectifs : (1) Etudier, de façon saisonnière, 

l’abondance et la diversité des invertébrés d’eau douce mais également les facteurs 

environnementaux qui influent sur la présence de ces espèces ; (2) Etudier, en halte prénuptiale, 

les caractéristiques environnementales et nutritives des habitats utilisés par le Canard souchet 

ainsi que sa niche isotopique ; (3) Définir des mesures de gestion de l’habitat en faveur de 

l’ensemble des cortèges d’espèces étudiées. Les deux premiers sous-objectifs sont rapportés, 

dans ce manuscrit, en trois chapitres (Chapitre n°3 à Chapitre n°5), chacun d’eux associé à une 

publication scientifique.  

 

Tout d’abord, le Chapitre n°1 (vu précédemment) de ce manuscrit a illustré les connaissances 

déjà acquises sur les zones humides, les invertébrés d’eau douce, les canards migrateurs et enfin 

plus spécifiquement le Canard souchet. Le Chapitre n°2 présentera l’ensemble du matériel et 

des méthodes utilisés afin de mener ce travail de thèse.  

 

Dans le Chapitre n°3, nous aborderons les caractéristiques des invertébrés dans les 

écosystèmes d’eau douce. Les invertébrés d'eau douce constituent la ressource alimentaire de 

nombreuses espèces, comme les poissons et les oiseaux. La connaissance de leurs 

caractéristiques morphologiques, énergétiques et nutritives permet de mieux comprendre leur 

sélection par les prédateurs (taille, apport énergétique, etc.), mais aussi d'améliorer la gestion 

des zones humides. Afin de faciliter l'accessibilité à ces données et, ainsi, optimiser et accélérer 

les projets de recherche incluant les invertébrés d'eau douce, nous avons réalisé une synthèse 

bibliographique décrivant 14 caractéristiques morphologiques et nutritives (taille, poids sec, 
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énergie brute, protéines brutes, etc.) pour 656 taxons d'invertébrés d'eau douce (article n°1). 

De plus, peu d'attention est accordée au cycle de vie, à l'écologie et à la conservation des 

invertébrés d’eau douce. Plusieurs études ont évalué l'abondance et la diversité des invertébrés 

d’eau douce, mais toujours sur une période spécifique (par exemple une saison) ou un groupe 

(par exemple les invertébrés benthiques ou un seul taxa). Ainsi, c'est dans le but de conserver 

les écosystèmes d'eau douce et les espèces qui y sont liées, mais aussi pour répondre à la 

problématique du changement global, que nous avons réalisé une étude de la dynamique 

annuelle des invertébrés d’eau douce (diversité, abondance, énergie brute) dans trente plans 

d’eau artificiels situés dans le Marais breton et le Marais poitevin (article n°2). Durant deux 

années consécutives (mars 2019 - février 2021), à l’aide de mes collègues et de bénévoles, j’ai 

suivi 20 plans d’eau en Marais breton et 10 en Marais poitevin, à raison d’un suivi mensuel 

d’août à février et d’un suivi bimensuel de mars à juillet. À la suite du confinement dû à la crise 

sanitaire de la COVID-19, je n’ai pas pu réaliser trois passages en mars/avril 2020. Sur les deux 

années de suivi, j’ai ainsi réalisé 33 passages sur chacun des sites étudiés soit un total de 139 

jours de suivis pour quasiment autant de journées au laboratoire afin de trier les échantillons et, 

d’identifier et dénombrer les invertébrés d’eau douce. L’objectif était de déterminer si les 

invertébrés d’eau douce étaient les plus diversifiés et les plus abondants au printemps/été, dans 

les plans d’eau végétalisés, mais également dans les plans d’eau du Marais breton, ce qui 

pourrait expliquer la plus grande abondance de Canard souchet dans le Marais breton que dans 

le Marais poitevin, et enfin, si les invertébrés d’eau douce dominants dans tous les habitats 

étaient les microcrustacés. 

 

Les deux chapitres suivants étudient le Canard souchet. De mars à avril 2021, avec l’aide de 

mes collègues, j’ai réalisé les captures des Canard souchet en migration prénuptiale dans le 

Marais breton et le Marais poitevin, ainsi que la pose de balises GPS-GSM. Cette période était 

intense avec une ouverture et un suivi des cages 24 heures sur 24 entrainant de nombreuses 

heures de terrain. D’avril à juin 2021, accompagnée de mes collègues, nous avons prospecté de 

façon hebdomadaire les deux zones humides à la recherche de nids, sans que nos recherches 

soient fructueuses. Dans la partie « Chapitre n°2. Matériel et méthodes », j’expliquerai la 

méthode utilisée pour la capture des femelles sur nid mais également les difficultés rencontrées.  

 

Dans le Chapitre n°4, nous décrirons les habitats utilisés par les Canard souchet en période 

de halte prénuptiale. Nous avons étudié quinze Canard souchet équipés de balises GPS-GSM 
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dans le Marais breton et le Marais poitevin. Les oiseaux ont été suivis pendant leur période de 

migration prénuptiale afin de comprendre l’utilisation des sites d'alimentation et les besoins de 

conservation et de gestion (article n°3). Nous tenterons de comprendre (1) si la taille du 

domaine vital du Canard souchet dans le Marais poitevin est plus grande que dans le Marais 

breton parce que le marais premier a une plus faible densité de plans d’eau et est plus fragmenté, 

(2) si le sexe a une influence sur la taille du domaine vital, (3) si les Canard souchet ont une 

préférence pour un type de plan d’eau pour se nourrir en raison de leur niche alimentaire 

spécifique, et (4) quelles variables environnementales (telles que le niveau d'eau, la présence 

de végétation aquatique et riveraine, la surface de l'eau) ainsi que les ressources alimentaires 

(communautés d'invertébrés, valeurs énergétiques, classes de taille des proies) jouent un rôle 

dans l’utilisation de l'habitat d'alimentation. 

 

Dans le Chapitre n°5, nous allons déterminer la niche isotopique du Canard souchet en halte 

prénuptiale. Les compétences de Pascal Bonnin (bagueur généraliste agréé par le CRBPO) 

m’ont permis d’effectuer des prises de sang par capillarité sur les individus capturés en 

migration prénuptiale. Ces échantillons sanguins ont permis d’analyser la niche isotopique des 

Canard souchet par le biais d’analyses des valeurs en isotopes stables du carbone et de l’azote. 

Nous avons ainsi déterminé les marqueurs isotopiques du plasma de onze individus ainsi que 

l'ensemble des ressources alimentaires potentielles du Canard souchet, c'est-à-dire les 

invertébrés d'eau douce, mais aussi la matière organique particulaire (POM) de la colonne 

d’eau, la matière organique particulaire sédimentaire (SPOM) et les autres organismes 

prédateurs participant à la chaîne alimentaire tels que les poissons, dont les niveaux trophiques 

étaient connus (article n°4). A notre connaissance, c’est la première fois que ce type d’analyses, 

de plus en plus utilisées en écologie alimentaire, a été réalisé sur cette espèce. Nous décrirons 

également la dynamique annuelle des proies préférentielles du Canard souchet au sein des 

deux marais vendéens.  

 

Dans le Chapitre n°6, nous aborderons les trajets migratoires du Canard souchet et le 

concept de philopatrie aux sites de haltes migratoire et de reproduction. Ce chapitre ne fait pas 

l’objet d’une publication scientifique. Cependant, la pose de balises GPS-GSM ayant permis 

d’obtenir de nombreux trajets migratoires, il nous semblait intéressant de montrer l’étendue de 

la dispersion des Canard souchet en halte dans les marais vendéens. 
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Enfin, le Chapitre n°7 est une discussion générale au cours de laquelle je réalise une synthèse 

des différents résultats de ces travaux de recherche. Dans le Chapitre n°8, je conclue en 

apportant des perspectives de recherche et de gestion des habitats en faveur des Canard souchet 

et des invertébrés d’eau douce.  

 

Les références bibliographiques de l’ensemble du manuscrit (à l’exception de celles des 

publications) ainsi que plusieurs annexes, dont la liste des communications écrites et orales 

réalisées durant la thèse (annexe n°1), se trouvent à la fin du manuscrit.  
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1 .   L A  Z O N E  D ’ E T U D E   

 

L’écologie du Canard souchet Spatula clypeata et des invertébrés d’eau douce a été étudiée sur 

deux entités distinctes caractéristiques des zones humides du littoral Atlantique, le Marais 

breton et le Marais poitevin (Vendée, France). Le Marais breton est une zone humide d'une 

superficie d'environ 32 000 ha. La Marais poitevin est la plus grande des zones humides de 

l'ouest de la France (107 594 ha). Ces deux zones humides présentent un fort intérêt écologique 

au regard de la diversité de leurs habitats, de leur flore et accueillent une avifaune (limicoles et 

anatidés) importante en hivernage (Barbier 2009). 

 

1 . 1 .  L e s  p l a n s  d ’ e a u  d u  s u i v i  a n n u e l  d e s  i n v e r t é b r é s  

d ’ e a u  d o u c e  

 

L’échantillonnage et la prospection des habitats aquatiques, dans le cadre du suivi des 

invertébrés d’eau douce, ont été réalisés sur 20 sites en Marais breton et 10 sites en Marais 

poitevin (figure 11). L’ensemble des sites était localisé dans le marais doux et plus 

particulièrement, pour les sites du Marais poitevin, dans le marais desséché9. Les habitats 

prospectés pour la mise en œuvre de cette étude étaient des plans d’eau artificiels, appartenant 

à des chasseurs et parfois co-gérés avec des exploitants agricoles. La sélection des plans d’eau 

a été réalisée de manière non-aléatoire. Les plans d’eau ont été sélectionnés en fonction de leur 

connectivité au réseau hydraulique, i.e. déconnectés du réseau hydraulique donc alimentés 

uniquement par l’eau de pluie ou connectés au réseau hydraulique par un ouvrage dont le 

propriétaire du site en a la gestion afin d’avoir connaissance des mouvements d’eau. De plus, 

la sélection du site a été faite en fonction des autorisations d’accès accordées par les 

propriétaires. Une collaboration préexistante et donc un relationnel établi existait déjà avec 

certains propriétaires de plans d’eau permettant un suivi continu sur deux ans. L’accès au site 

devait pouvoir se faire en autonomie et devait être pérenne dans le temps. Les plans d’eau 

artificiels étudiés ont principalement été créés par les propriétaires entre les années 1980 et 

1995. Ils sont utilisés pour la chasse du 21 août au 31 janvier. Tout au long de l'année, les 

 

9 Marais desséché : « Partie d’un marais soustrait aux inondations par des digues et un système 

hydraulique approprié. » (Triplet 2022). 
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propriétaires préservent leur parcelle (prairies et plan d’eau) par diverses opérations de gestion 

(e.g. fauche, pâturage, faucardage, etc.). La gestion des niveaux d'eau dépend de la 

pluviométrie, du propriétaire et des autorités locales, i.e. Direction Départementale des 

Territoires et de la Mer, Associations syndicales de marais, etc. (autorisation/restriction en 

fonction de la ressource en eau). Afin de suivre l’évolution des sites, lors de chaque passage, 

une photo panoramique de chaque site a été prise. Des exemples de suivis photos permettant de 

rendre compte de l’évolution des habitats des plans d’eau artificiel sont présentés en figure 12 

à figure 17. 

 

1 . 2 .  L e s  s i t e s  u t i l i s é s  p a r  l e s  C a n a r d  s o u c h e t  e n  h a l t e s  

p r é n u p t i a l e s  

 

Concernant la capture des Canard souchet, un site a été sélectionné en Marais breton et deux 

sites en Marais poitevin (figure 11). Les captures étant moins aisées en Marais poitevin qu’en 

Marais breton, un site de capture supplémentaire a été ajouté en Marais poitevin, permettant 

d’optimiser les chances de captures. Enfin, afin d’étudier les sites fréquentés par les individus 

équipés d’une balise GPS-GSM, en halte prénuptiale, 32 sites utilisés par les oiseaux ont été 

prospectés (figure 11). Ces sites sont situés dans le marais doux du Marais breton et du Marais 

poitevin.  
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Figure 11. Localisation des sites étudiés au sein des deux zones humides du littoral Atlantique, situées en Vendée, 

le Marais breton (au nord du département) et le Marais poitevin (au sud du département).  
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Figure 12. Exemple de suivi photographique. Site MB01 situé dans le Marais breton. Ce site est un plan d’eau peu 

profond possédant des pentes douces. Les dates des prises de vue sont les suivantes :  25 novembre 2019, 

 16 avril 2020,  27 mai 2020,  10 juin 2020,  23 juillet 2020,  18 septembre 2020,  12 février 2021, 

 07 octobre 2021. 
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Figure 13. Exemple de suivi photographique. Site MB06 situé dans le Marais breton. Ce site est un plan d’eau 

possédant des pentes abruptes. Les dates des prises de vue sont les suivantes :  18 décembre 2019,  19 février 

2020,  16 avril 2020,  13 mai 2020,  10 juin 2020,  23 juillet 2020,  19 août 2020,  15 janvier 2021. 
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Figure 14. Exemple de suivi photographique. Site MB09 situé dans le Marais breton. Ce site est un plan d’eau peu 

profond possédant des pentes douces. Les dates des prises de vue sont les suivantes :  26 novembre 2019, 

 08 juillet 2020,  19 août 2020,  19 novembre 2020,  11 février 2021,  17 mars 2021,  27 avril 2021, 

 08 septembre 2021. 
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Figure 15. Exemple de suivi photographique. Site MB12 situé dans le Marais breton. Ce site est un plan d’eau 

possédant des pentes abruptes. Les dates des prises de vue sont les suivantes :  20 février 2020,  16 avril 2020, 

 29 avril 2020,  27 mai 2020,  08 juillet 2020,  15 octobre 2020,  15 décembre 2020,  27 avril 2021. 
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Figure 16. Exemple de suivi photographique. Site MP03 situé dans le Marais poitevin. Ce site est un plan d’eau 

peu profond possédant des pentes douces. Les dates des prises de vue sont les suivantes :  16 décembre 2019, 

 20 janvier 2020,  27 avril 2020,  25 mai 2020,  08 juin 2020,  06 juillet 2020 (site après le passage d’un 

rotovator et d’une herse),  20 juillet 2020,  14 septembre 2020. 
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 
22 novembre 

2019 

 

 
16 mars 

2020 

 

 
14 avril 

2020 

 

 
08 juin  

2020 

 

 
17 août  

2020 

 

 
14 septembre 

2020 

 

 
11 janvier 

2021 

 

 
29 mars 

2021 

 

Figure 17. Exemple de suivi photographique. Site MP04 situé dans le Marais poitevin. Ce site est un plan d’eau 

peu profond possédant des pentes douces. Les dates des prises de vue sont les suivantes :  22 novembre 2019, 

 16 mars 2020,  14 avril 2020,  08 juin 2020,  17 août 2020,  14 septembre 2020,  11 janvier 2021, 

 29 mars 2021. 
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F i c h e  t e c h n iqu e  n °1 .  Ma i n t i e n  d ’u n  r é s ea u  d e  

p ro pr i é t a i r es  

 

L’accès aux plans d’eau étudiés a été rendu 

possible grâce au réseau de la FDC85. 

Cependant, ces propriétés étant privées, il 

était nécessaire de maintenir une relation de 

confiance avec les propriétaires pour que 

l’accès au site soit pérenne dans le temps.  

Afin de sélectionner les sites et d’obtenir les 

accès à ces propriétés privées, nous avons 

dans un premier temps contacté par téléphone 

les propriétaires afin d’expliquer le projet et 

d’obtenir des informations complémentaires 

quant à la connexion du site au réseau 

hydraulique. Une fois les sites sélectionnés, 

nous avons rencontré chaque propriétaire. 

Nous leur avons fait remplir une fiche de 

renseignements afin d’obtenir toutes les 

informations importantes sur leur plan d’eau 

(annexe n°2). De plus, nous avons fourni à 

chaque propriétaire un cahier de suivi 

contenant une cartographie du site, une 

explication détaillée du projet, une 

présentation des invertébrés d’eau douce 

potentiellement présents dans leurs plans 

d’eau, un calendrier prévisionnel de passage, 

ainsi que deux fiches de suivi, l’une pour la 

gestion de l’eau et l’autre pour l’entretien du 

site. Le propriétaire devait saisir tous les 

mouvements d’eau effectués sur le site ainsi 

que toutes les actions d’entretien qu’il 

réalisait (fauche, pâturage, faucardage, etc.) 

durant les deux années de suivi (annexe n°3).  

Une fois les propriétaires associés au projet, 

nous avons dû maintenir cette relation de 

confiance. Pour ce faire, avant chaque suivi 

sur site, nous avons envoyé un calendrier de 

passage (annexe n°4) au propriétaire afin de 

l’informer du jour et de l’heure de passage 

ainsi que le nom du ou des aide(s) terrain. De 

plus, nous leur fournissions les résultats du 

suivi précèdent, i.e. l’abondance des 

invertébrés de la colonne d’eau et du 

sédiment, ainsi que la valeur des variables 

environnementales mesurées sur site. Ainsi, 

le propriétaire était régulièrement impliqué 

dans le projet et pouvait suivre l’évolution de 

son site au fil des suivis. 
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2 .   L E S  P A R A M E T R E S  E N V I R O N N E M E N T A U X  

 

Dans le cadre du suivi des invertébrés d’eau douce et du suivi des sites fréquentés par les Canard 

souchet en halte prénuptiale, les sites ont été caractérisés par la mesure de plusieurs paramètres 

environnementaux décrivant la météorologie, le régime hydrique, l'environnement physique et 

chimique de l’eau ou encore la végétation aquatique et rivulaire. L’ensemble de ces variables 

est présenté dans le tableau 2. La géographie du site a été évaluée sur le système d'information 

géographique QGIS (QGIS Development Team 2009), à l'exception des pratiques agricoles, 

qui ont été évaluées sur le terrain. Les variables météorologiques (données de la station 

météorologique de La Roche-sur-Yon, Vendée, France), hydrauliques, physiques, chimiques et 

de végétation ont été mesurées lors de chaque sortie sur site, à l'exception de la granulométrie. 

Cette dernière n'a été évaluée qu'une seule fois au cours des deux années de suivi et uniquement 

pour les sites échantillonnés dans le cadre du suivi des invertébrés d’eau douce. La 

granulométrie moyenne des sédiments, après élimination de la matière organique, a été mesurée 

par un granulomètre laser (Mastersizer, 2000 ; Malvern Instruments, U.K.) puis estimée selon 

la théorie de Folk et Ward (Folk et Ward 1957), à l'aide du programme GRADISTAT (Blott et 

Pye 2001). Lors de chaque passage sur site, les hauteurs d'eau et de sédiments ont été mesurées 

à l'aide d'un jalon gradué tandis que les autres paramètres physico-chimiques ont été mesurés à 

l'aide d'une sonde multi-paramètres (VWR MU 6100 H Multimeter). Les différents types de 

végétation (mesurés lors que chaque passage) ainsi que les pentes (mesurées une fois, lors du 

premier passage) ont été caractérisés empiriquement. La présence du Canard souchet (nids, 

couvées et individus en halte migratoire) a été notée de mars à juillet (suivi bimensuel), au 

moment du passage sur site, et uniquement pour les sites échantillonnés dans le cadre du suivi 

des invertébrés d’eau douce. 

 

Toutes les variables environnementales mesurées sur les sites n’ont pas été utilisées dans les 

analyses de données. En effet, certaines variables étaient corrélées entre elles (e.g. températures 

minimales et maximales de l’air), d’autres ne sont pas ressorties comme significatives dans 

l’explication des jeux de données (e.g. présence de végétation aquatique invasive) et enfin, 

certaines variables étaient mesurées uniquement pour vérifier les conditions du milieu (e.g. la 

mesure de la salinité était réalisée afin de confirmer la présence d’eau douce sur les sites 

échantillonnés).  
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Tableau 2. Paramètres environnementaux (paramètres abiotiques et biotiques) mesurés sur chaque site 

d'échantillonnage. Les couleurs signifient que la variable a été mesurée ⚫ lors du suivi des invertébrés d’eau douce 

(33 passages sur chaque sites), ⚫ lors du suivi des sites fréquentés par les Canard souchet en halte prénuptiale 

(1 passage sur chaque site). Les codes signifient que  la variable n'a été mesurée qu'une seule fois, lors du premier 

passage (suivi invertébrés d’eau douce uniquement) ;  la variable n'a été mesurée qu'une seule fois lors de chaque 

passage sur le terrain ;  la variable a été mesurée trois fois (triplicats) lors de chaque passage sur le terrain.  

Type de variable Nom de la variable Unité Description   

Géographique  Zone humide - Marais breton ou Marais poitevin ⚫ ⚫ 

Géographique Surface initiale du site m² Surface en eau du site ⚫ ⚫ 

Géographique Surface du site m² Surface en eau du site en fonction de la perte 

d'eau 

⚫ - 

Géographique Surface prairie m² La limite d'un site correspond aux canaux 

qui bordent la prairie 

⚫ - 

Géographique Pratiques 

agriculturales 

- Méthodes de gestion et/ou pratiques 

agricoles 

⚫ ⚫ 

Géographique Habitat - 1 : prairies ; 2 : plans d’eau ; 3 : canaux - ⚫ 

Météorologique Température 

maximale de l’air 

°C Température maximale de l’air ⚫ - 

Météorologique Température 

minimale de l’air 

°C Température minimale de l’air ⚫ - 

Météorologique Précipitations mm Pluviométrie du jour du suivi ⚫ - 

Météorologique Ensoleillement h Durée d’ensoleillement du jour du suivi ⚫ - 

Paramètres 

hydrauliques 

Temps d’inondation  % Taux d'inondation pendant les deux années 

de suivi pour définir les plans d’eau 

permanents ou temporaires 

⚫ - 

Paramètres 

hydrauliques 

Pompage - Remplissage du plan d'eau ou non entre 

deux suivis 

⚫ - 

Paramètres 

hydrauliques 

Perte d’eau  % Pourcentage d’eau perdu ⚫ - 

Paramètres 

hydrauliques 

Hauteur d’eau cm Hauteur d'eau, mesurée à l'aide d'un jalon 

gradué 

⚫ ⚫ 

Paramètres 

physiques 

Hauteur de sédiment cm Hauteur du sédiment, mesurée à l'aide d'un 

jalon gradué 

⚫ ⚫ 

Paramètres 

physiques 

Type de sédiment - 1 : sédiment limoneux ; 2 : limoneux/vaseux 

; 3 : vaseux 

- ⚫ 

Paramètres 

physiques 

Taux de 

sédimentation 

 % Taux d’envasement  ⚫ ⚫ 

Paramètres 

physiques 

Taux d’argile  % Pourcentage d'argile dans le sédiment après 

analyses granulométriques 

⚫ - 

Paramètres 

physiques 

Taux de limon  % Pourcentage de limon dans le sédiment après 

analyses granulométriques 

⚫ - 

Paramètres 

physiques 

Taux de sable  % Pourcentage de sable dans le sédiment après 

analyses granulométriques 

⚫ - 

Paramètres 

physiques 

Profondeur du site cm La profondeur du site correspond à la 

hauteur de l'eau et des sédiments 

⚫ ⚫ 

Paramètres 

physiques 

Pente  % Les pentes ont été estimées in situ et codées 

en trois catégories : 1 : douce (< 5 %) ; 2 : 

modérée (5 à 10 %) ; 3 : forte (> 10 %) 

⚫ ⚫ 
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Chimie de l’eau Température de l’eau °C Température de l’eau ⚫ - 

Chimie de l’eau Concentration 

d'oxygène dissous 

mg/L Concentration d'oxygène dissous recueillie à 

l'aide d'une sonde multi-paramètres 

⚫ - 

Chimie de l’eau Saturation en oxygène 

dissous 

 % Saturation en oxygène dissous recueillie à 

l'aide d'une sonde multi-paramètres 

⚫ - 

Chimie de l’eau Salinité - Salinité recueillie à l'aide d'une sonde multi-

paramètres 

⚫ ⚫ 

Chimie de l’eau pH - pH recueilli à l'aide d'une sonde multi-

paramètres 

⚫ - 

Végétation Végétation aquatique  % Pourcentage de recouvrement de la 

végétation aquatique (émergée + submergée) 

⚫ ⚫ 

Végétation Végétation aquatique - Classification EUNIS du site à partir des 

espèces végétales dominantes 

⚫  

Végétation Végétation émergée  % Pourcentage de recouvrement de la 

végétation aquatique émergente 

⚫ ⚫ 

Végétation Végétation submergée  % Pourcentage de recouvrement de la 

végétation aquatique submergée 

⚫ ⚫ 

Végétation Herbacées rivulaires  % Pourcentage de recouvrement des herbacées 

rivulaires 

⚫ ⚫ 

Végétation Hélophytes rivulaires  % Pourcentage de recouvrement des 

hélophytes rivulaires 

⚫ ⚫ 

Végétation Végétation aquatique 

invasive 

 % Pourcentage de recouvrement de la 

végétation aquatique invasive 

⚫ ⚫ 

Végétation Végétation rivulaire 

invasive 

 % Pourcentage de recouvrement de la 

végétation rivulaire invasive 

⚫ ⚫ 

Canard souchet Souchet en halte  ind Nombre d’individus en haltes ⚫ - 

Canard souchet Souchet nicheur  ind Nombre de couples reproducteurs ⚫ - 

Canard souchet Nichées de souchet  ind Nombre de nichées ⚫ - 

Invertébrés 

d’eau douce 

Abondance dans l’eau  ind/m3 Densité par m3 des invertébrés d'eau douce 

dans la colonne d'eau 

⚫ ⚫ 

Invertébrés 

d’eau douce 

Diversité dans l’eau  Nb 

taxon 

Diversité des invertébrés d'eau douce dans la 

colonne d'eau 

⚫ ⚫ 

Invertébrés 

d’eau douce 

Valeur énergétique 

dans l’eau 

cal/ m3 Énergie brute en cal/m3 des invertébrés d'eau 

douce dans la colonne d'eau. La valeur 

énergétique était basée sur le poids sec 

individuel et la valeur de référence était tirée 

de Moreau et al. 2021. 

⚫ ⚫ 

Invertébrés 

d’eau douce 

Abondance dans le 

sédiment 

ind/m2 Densité par m² des invertébrés d'eau douce 

dans le sédiment 

⚫ - 

Invertébrés 

d’eau douce 

Diversité dans le 

sédiment  

Nb 

taxons 

Diversité des invertébrés d'eau douce dans le 

sédiment 

⚫ - 

Invertébrés 

d’eau douce 

Valeur énergétique 

dans le sédiment  

cal/m² Énergie brute en cal/m² des invertébrés d'eau 

douce dans le sédiment. La valeur 

énergétique était basée sur le poids sec 

individuel et la valeur de référence était tirée 

de Moreau et al. 2021. 

⚫ - 

 



M a t é r i e l  e t  m é t h o d e s  

 

C a n a r d  s o u c h e t  e t  i n v e r t é b r é s  d ’ e a u  d o u c e  7 1  

 

3 .   M E T H O D E S  D ’ E C H A N T I L L O N N A G E  D E S  

I N V E R T E B R E S  D ’ E A U  D O U C E  ( S U I V I  A N N U E L )  

 

3 . 1 .  P é r i o d e  d ’ é t u d e  

 

L’objectif du suivi des invertébrés d’eau douce était de comprendre la dynamique annuelle des 

invertébrés d’eau douce. Ainsi, ce suivi a été réalisé sur deux ans, de novembre 2019 à octobre 

2021. L’échantillonnage avait lieu en journée, toujours à la même heure sur chaque site. D’août 

à février, la fréquence des suivis était mensuelle. De mars à juillet, la fréquence des suivis était 

bimensuelle. Cette période correspond à la phénologie de la reproduction des anatidés mais il 

s’agit également du moment où les invertébrés d’eau douce sont les plus abondants. Plusieurs 

espèces d’invertébrés d’eau douce hivernent au stade d’œufs, de minuscules larves ou nymphes 

(Greenhalgh and Ovenden 2017).  

 

3 . 2 .  A c q u i s i t i o n  d e s  d o n n é e s  s u r  l e  t e r r a i n  

 

Pour chaque site, les invertébrés d’eau douce d’une taille supérieure à 200 µm ont été 

échantillonnés à partir de deux méthodes : l’utilisation d’un filet à plancton pour les invertébrés 

de la colonne d’eau et le carottage pour les invertébrés du sédiment. L’utilisation de deux 

méthodes permettait d’optimiser l’échantillonnage de la diversité des invertébrés qui vivent 

dans les plans d’eau (Turner et Trexler 1997 ; Grant 2002 ; Burdett et al. 2015). De plus, ces 

deux méthodes étant quantitatives (Grant 2002), elles permettaient d’extrapoler l’abondance 

des communautés d’invertébrés à l’ensemble du site. Enfin, en plus d’améliorer la 

compréhension de la dynamique des communautés d’invertébrés d’eau douce, ces travaux ont 

aussi pour objectif de comprendre la relation trophique entre ces taxons et le Canard souchet. 

Ce dernier est connu pour avoir un régime alimentaire composé principalement de 

microcrustacés donc de proies dont la taille minimale est de l’ordre de 0,2 mm (Nudds et 

Bowlby 1984 ; Guillemain et al. 2000). Ainsi, les invertébrés d’une taille inférieure à 0,2 mm 

n'étaient pas nos cibles et n’ont pas été échantillonnés.  

 

Sur chaque site, les invertébrés d’eau douce ont été échantillonnés en fonction de la 

végétalisation du site. Le protocole d’échantillonnage (filet à plancton et carottage) a été réalisé 
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aléatoirement dans les zones végétalisées et dans les zones non végétalisées. Les invertébrés de 

la colonne d’eau étaient échantillonnés à l’aide d’un filet à plancton (maille de 200 µm, cadre 

rectangulaire de 15 x 35,5 cm) par trait de filets horizontaux dans la colonne d’eau, sur un 

transect de deux mètres (figure 18). Les échantillons étaient conservés à l’éthanol 70 ° 

(concentration finale). Les invertébrés du sédiment étaient prélevés à l’aide d’un carottier 

(diamètre 8 cm, 5 cm de profondeur, soit un volume prélevé de 251,2 cm3) (figure 18). Des 

triplicats étaient réalisés aléatoirement. Pour chaque carotte, la colonne d’eau au-dessus de la 

partie sédimentaire a été retirée. Les cinq premiers centimètres de sédiment étaient ensuite 

prélevés à l’aide d’un pousse-carotte, tamisés (tamis de 200 µm) puis placés dans un pot et fixés 

à l’éthanol 70 ° (concentration finale). Seuls les cinq premiers centimètres de sédiment ont été 

échantillonnés car cette profondeur correspond à la profondeur maximale d’alimentation de 

nombreux anatidés (Eldridge 1990 ; Grant 2002). 

 

3 . 3 .  I d e n t i f i c a t i o n  d e s  i n v e r t é b r é s  a u  l a b o r a t o i r e  

 

Au laboratoire, les échantillons étaient lavés à l’eau claire dans un tamis de 200 µm. Pour 

chaque échantillon, les individus étaient dénombrés et identifiés à l’aide d’une cellule de tri et 

d’une loupe binoculaire (Euromex, Series Z, 7-45 x). Les invertébrés étaient identifiés jusqu’à 

la famille, excepté pour les Annelida (Embranchement), les Copepoda (Sous-Classe), les 

Cladocera (Super-Ordre), les Hydracarina (Sous-Classe) et les Ostracoda (Classe), à partir de 

trois manuels de référence : « Guide d’identification des principaux macroinvertébrés d’eau 

douce du Québec » (Moisan 2010), « Les invertébrés d’eau douce – systématique, biologie, 

écologie » (Tachet et al. 2010) et « Perla » (DREAL Auvergne-Rhône-Alpes 2018, disponible 

en ligne). 

 

L’ensemble de ce projet de recherche visant à mettre en lien les invertébrés d’eau douce et le 

Canard souchet, il ne nous a pas semblé pertinent de descendre plus loin dans le niveau 

taxonomique des invertébrés identifiés (i.e. genre ou espèce). De plus, nous avons souhaité 

privilégier la durée d’échantillonnage (i.e. deux années de suivis), la fréquence 

d’échantillonnage (i.e. suivi mensuel à bimensuel en fonction de la période de l’année), ainsi 

que le nombre de sites échantillonnés, plutôt qu’une identification fine des invertébrés d’eau 

douce. En effet, identifier les invertébrés d’eau douce à un niveau taxonomique plus précis nous 
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aurait contraint à passer un temps plus long au laboratoire ne nous permettant pas de suivre un 

nombre important de sites, à une fréquence élevée, sur une durée de deux ans.  

 

 

Figure 18. Méthodes d’échantillonnage des invertébrés d’eau douce de la colonne d’eau  et du sédiment 

( à ). Pour les invertébrés de la colonne d’eau , un transect de deux mètres à l’aide d’un filet à plancton était 

réalisé dans la zone végétalisée et non végétalisée de chaque site soit deux prélèvements par site. Pour les 

invertébrés du sédiment ( à ), la méthode était la suivante :  Prélèvement d’une carotte de sédiment à l’aide 

d’un carottier de diamètre 8 cm.  Retrait de la colonne d’eau à l’aide d’un pousse carotte.  Prélèvement des 

cinq premiers centimètres de la carotte de sédiment.  Tamisage à l’aide d’un tamis de maille 200 µm. 
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F i c h e  t e c h n iqu e  n °2 .  L ’o rg a n i sa t ion  d e s  p ha s es  d e  

t e r ra i n  po u r  l e  s u i v i  a n nu e l  d e s  i n v e r t éb ré s

 

Afin de réaliser un passage sur les 30 sites du 

suivi annuel des invertébrés d’eau douce, 

5 jours de terrain (figure 19) étaient en 

moyenne nécessaires. Une à deux personnes 

« aides de terrain » étaient obligatoires par 

journée. Les accompagnants étaient des 

salariés de la FDC85 ou des bénévoles. Ainsi, 

le suivi a nécessité une planification 

préalable des journées de prélèvements et une 

gestion importante des équipes.  

La COVID-19, apparue en mars 2020 

(première année du suivi), a entrainé un arrêt 

des prélèvements pendant trois passages puis 

a complexifié la gestion des équipes. Pendant 

une longue période, les bénévoles n’étaient 

plus autorisés à venir sur le terrain impliquant 

l’obligation d’obtenir l’aide exclusive des 

salarié(e)s de la FDC85.  

La fréquence des suivis étant intense, nous 

avons recruté deux stagiaires en 2020 afin de 

travailler sur la dynamique des invertébrés 

d’eau douce. Océane Lebon a rejoint nos 

équipes pour un stage de Master 1 

(Université de La Rochelle) d’une durée de 

huit semaines ainsi qu’Augustin Jacquet pour 

un stage de 1ère année de BTS GPN (Lycée 

Nature, La Roche-sur-Yon) d’une durée de 

dix semaines, fragmenté en plusieurs 

périodes au cours de l’année scolaire. 

Malheureusement pour Océane, son stage 

s’est déroulé entièrement en distanciel en 

raison du confinement. Augustin a quant à lui 

pu participer au suivi des invertébrés 

permettant ainsi de soulager la partie 

organisationnelle des phases de terrain et la 

sollicitation des salariés de la FDC85. Ils ont 

tous deux réalisé une étude sur les 

communautés d’invertébrés d’eau douce en 

période hivernale et estivale.  

Entre chaque passage, les échantillons étaient 

analysés rapidement au laboratoire.  
 

 

Figure 19. Chiffres clés du suivi des invertébrés d’eau 

douce. 
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4 .   M E T H O D E S  D E  C A P T U R E  E T  D E  S U I V I  D E S  C A N A R D  

S O U C H E T  

 

4 . 1 .  L e s  C a n a r d  s o u c h e t  e n  h a l t e  m i g r a t o i r e  

 

4 . 1 . 1 .  C a p t u r e  d e s  i n d i v i d u s  e n  h a l t e  m i g r a t o i r e  

 

En période de migration prénuptiale, sur les deux années de captures (2020 et 2021), 

38 individus ont été capturés dont 26 équipés d’une balise GPS-GSM (tableau 5). Les oiseaux 

ont été capturés par le biais de cages-pièges avec l’utilisation d’appelants Canard souchet 

chacun identifiés par une bague officielle d’éleveur. Le système était composé d’une cage 

centrale contenant les appelants et de quatre cages de captures disposés sur chaque côté de la 

cage centrale (figure 20). Au total, quatre systèmes de cages-pièges ont été utilisés sur les trois 

sites de capture (un site en Marais breton et deux sites en Marais poitevin). Initialement, deux 

sites de captures étaient utilisés, un dans chaque marais. Quand les effectifs de capture ont été 

atteints en Marais breton, le dispositif a été rapatrié sur un deuxième site de capture en Marais 

poitevin afin de maximiser les chances d’attirer des individus en haltes migratoires. Sur chacun 

de ces sites, deux systèmes de capture ont été disposés. La première cage centrale contenait un 

mâle appelant et la seconde, une femelle appelant. A proximité de chaque cage-piège, une 

caméra (NATURACAM – STDX2) a été disposée permettant de surveiller la présence d’une 

potentielle capture (figure 20). Les pièges ont été activés tous les jours du 1er mars au 17 mars 

pour l’année 2020 (arrêt des captures à la suite de la pandémie de la COVID-19) et du 1er mars 

au 10 avril pour l’année 2021, après dépôt d’une demande d’autorisation de programme 

personnel (PP : 1821) auprès du CRBPO et du respect des conditions éthiques de capture et de 

manipulations des oiseaux.  

 

Les individus capturés étaient bagués à l’aide d’une bague acier possédant un identifiant unique 

(bague Museum). Ils étaient ensuite âgés et sexés (Mouronval 2014) puis des mesures 

biométriques étaient réalisées (aile, tarse, bec, poids). Pour les individus répondant au critère 

de poids, i.e. le poids de l’équipement devait être inférieur ou égal à 3 % du poids de l’animal, 

et rentrant dans les effectifs d’équipement souhaités, les Canard souchet ont été équipés d’une 

balise GPS-GSM (OrniTrack-10 - tracker GPS-GSM/GPRS/3G à énergie solaire) fixée avec un 
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harnais en téflon (figure 21). Concernant les effectifs, nous souhaitions une répartition 

équilibrée en sex-ratio (50 % mâles, 50 % femelles) et en âge-ratio (50 % juvéniles 2A, 50 % 

adultes +2A), soit 10 individus par catégorie. Cependant, les difficultés de captures ont amené 

à reconsidérer les ratios à la baisse, notamment pour les femelles. 

 

La programmation des balises a été différentielle au cours de l’année (tableau 3), les paramètres 

étant modifiables à distance. Cependant, cette programmation était identique de jour comme de 

nuit, les canards ayant aussi une activité nocturne.  

 

Tableau 3. Intervalle de temps programmé entre deux points GPS. 

Intervalle de temps entre deux points GPS Automne et hiver Printemps et été 

Lorsque la batterie est > 75 % 30 min 1 min 

Lorsque la batterie est < 75 % 60 min 5 min 

Lorsque la batterie est < 50 % 180 min 30 min 

Lorsque la batterie est < 25 % 180 min 60 min 

 

Lors de la deuxième année de suivi, un prélèvement de sang par effraction cutanée et 

récupération par capillarité a été réalisé sur 16 individus (tableau 5). Ces prélèvements ont pu 

être réalisés uniquement lorsque Pascal Bonnin, bagueur généraliste et personne habilitée à la 

prise de sang par capillarité sur les Canard souchet, était présent. Sur chaque individu, 1 ml de 

sang était prélevé dans la veine brachiale après nettoyage de la zone de prélèvement avec de 

l’alcool (éthanol 70 °). Le contenu du capillaire était déposé dans un tube Eppendorf 

préalablement hépariné pour éviter la coagulation du sang. Le sang total était ensuite centrifugé 

(10 min à 3 500 tours/minute) afin de ne récupérer que le plasma qui était ensuite conservé au 

congélateur à -20 °C. Ces prélèvements avaient pour objectif de déterminer l’alimentation de 

ces individus à travers une analyse isotopique du plasma sanguin.  
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Figure 20. Système de capture des Canard souchet en migration prénuptiale, composé d’une cage centrale 

contenant les appelants et de quatre cages de captures disposées sur chaque côté de la cage centrale. Les photos 

proviennent du système de surveillance (caméra NATURACAM – STDX2) disposé à proximité de chaque système 

de capture, permettant de détecter la présence d’oiseau capturé. Sur les deux photos, un mâle a été capturé dans la 

première cage. A gauche, la photo a été prise de jour ; à droite, de nuit.  

 

 

Figure 21. Schéma explicatif de la fixation de la balise GPS-GSM sur le dos d’un Canard souchet.  La balise 

GPS-GSM est placée comme un sac à dos. Le harnais en téflon est fixé sur l'individu en plaçant la boucle du cou 

autour de la tête. Un tube en caoutchouc de 1,7 mm maintient le harnais sur la partie abdominale. Les extrémités 

de la boucle du corps sont passées sous les ailes de l'oiseau puis attachées au dos de la balise GPS-GSM à l'aide 

d'un nœud et d'un point de colle.  Un Canard souchet mâle équipé d'une balise GPS-GSM et d'un harnais.  Une 

femelle Canard souchet équipée d'une balise GPS-GSM et d'un harnais. 
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4 . 1 . 2 .  S u i v i  e t  é c h a n t i l l o n n a g e  d e s  i n v e r t é b r é s  d ’ e a u  d o u c e  

s u r  l e s  s i t e s  d e  h a l t e s  

 

Afin de décrire l’abondance et la valeur énergétique des invertébrés d’eau douce présents sur 

les sites fréquentés par les Canard souchet en haltes migratoires, des prélèvements d’invertébrés 

de la colonne d’eau ont été réalisés sur les sites exploités par les individus équipés de balises 

GPS-GSM. Les prélèvements ont été réalisés lors de l’année 2021, durant la totalité de la 

période de migration (du 1er mars 2021 au 30 avril 2021). Les sites ont été retenus pour 

l’échantillonnage après a minima 72 h consécutives d’exploitation par un individu. Nous avons 

choisi cette durée de 72h avant d’échantillonner les plans d’eau afin de laisser le temps à 

l’individu de s’habituer à sa balise et pour être certain que l’individu exploitait réellement le 

site pour s’alimenter et se reposer. Grâce aux balises, nous avons pu constater que les Canard 

souchet pour lesquels nous avons réalisé un suivi des invertébrés d’eau douce sont bel et bien 

repartis vers une autre zone pour la reproduction nous permettant d’affirmer que les individus 

étudiés étaient bien en halte migratoire. Au total, trente-deux sites ont été suivis au cours de 

l’étude. Sur chacun des sites, la méthode de prélèvement des invertébrés de la colonne d’eau du 

suivi annuel des invertébrés d’eau douce a été utilisée. Ainsi, l’échantillonnage des invertébrés 

de la colonne d’eau a été réalisé à l’aide d’un filet à plancton (maille de 200 µm) par trait de 

filets horizontaux sous la surface de l’eau, sur une distance de 2 m. Pour chaque site, des 

triplicats ont été effectués. Les invertébrés du sédiment n’ont pas été échantillonnés. Les 

variables environnementales prélevées ont été présentées en partie « Chapitre n°2. Matériel 

et méthodes | 2.  Les paramètres environnementaux ». L’échantillonnage des invertébrés a 

été effectué sur la zone du plan d’eau exploitée par les canards.  

 

4 . 1 . 3 .  A n a l y s e  d e s  i s o t o p e s  s t a b l e s  d u  C a r b o n e  e t  d e  l ’ A z o t e  

 

Les isotopes stables sont un outil pertinent dans l’étude des réseaux trophiques (Fry 1991 ; 

Hobson et Clark 1992). La composition isotopique des consommateurs reflète celle de leurs 

sources d’alimentation (Peterson et Fry 1987). En fonction du type de prélèvements, les 

signatures isotopiques diffèrent. La mesure isotopique du plasma sanguin fournit donc une 

information alimentaire à court terme reflétant une intégration sur environ une semaine (Hobson 

et Clark 1993).  
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Une semaine avant le marquage des oiseaux, sur les trois sites de captures, des prélèvements 

d’invertébrés d’eau douce ont été réalisés. Ces prélèvements ont été effectués indépendamment 

de la méthode du suivi annuel des invertébrés d’eau douce. Les taxons de la colonne d’eau et 

du sédiment présents sur le site, d’une taille supérieure à 200 µm, ont été prélevés à l’aide d’un 

filet à plancton et d’un carottier. L’objectif était d’obtenir environ 1 mg de masse sèche par 

taxon et par échantillon (Mondy 2012). La matière organique particulaire de l’eau (POM) et la 

matière organique particulaire sédimentaire (SPOM) ont également été échantillonnées. Pour 

la POM, un volume d'eau a été filtré à l'aide de filtres en fibre de verre GF/F de 47 mm (porosité 

de 0,7 µm) décarbonés (4h à 450 °C) et d'un dispositif de filtration avec une pompe manuelle. 

Les filtres ont ensuite été séchés à 45 °C dans un four conventionnel puis conservés dans des 

boites de pétri, jusqu’aux analyses. Pour le SPOM, les cinq premiers centimètres du sédiment 

ont été échantillonnés à l'aide d'un carottier. Les échantillons ont ensuite été congelés jusqu'aux 

analyses. Il ne semblait pas nécessaire de réaliser la signature isotopique de la matière végétale 

et des graines, ces dernières représentant en moyenne respectivement 4,1 % et 2,8 % de 

l’alimentation du Canard souchet entre mars et juillet (Eldridge 1990 ; Tietje et Teer 1996 ; 

Euliss et al. 1997).  

 

Les invertébrés d'eau douce ont été triés et classés par taxon à l’aide d’une loupe binoculaire 

(Euromex, Series Z, 7-45 x). Les échantillons d'invertébrés d'eau douce (n = 49 ; organisme 

entier), les échantillons de plasma (n = 17, un canard souchet a été recapturé) et les échantillons 

de SPOM (n = 6) ont été lyophilisés puis broyés. Les échantillons de sédiments et certains 

échantillons d'invertébrés d'eau douce (poissons et Physidae) ont été analysés avant et après 

décarbonatation avec de l’HCl (0,5 N) pour obtenir la signature des isotopes stables en carbone 

corrigés. Pour les POM, trois réplicats (trois poinçons) ont été réalisés sur chaque filtre. Les 

rapports isotopiques stables du carbone et de l'azote ont été déterminés dans les échantillons de 

plasma, d'invertébrés d'eau douce, de POM et de SPOM. Les analyses ont été effectuées dans 

des capsules d'étain, pour des masses comprises entre 0,2 et 0,6 mg de poids sec. Les mesures 

ont été effectuées à l'aide d'un analyseur élémentaire (EA Isolink, Thermo Scientific, Milan, 

Italie) couplé à un spectromètre de masse à rapport isotopique (Delta V Plus avec une interface 

Conflo IV, Thermo Scientific, Bremen, Allemagne). L'étalonnage de l'instrument a été effectué 

à l'aide de matériaux de référence certifiés (USGS-61 et USGS-63). 
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4 . 2 .  L e s  C a n a r d  s o u c h e t  e n  p é r i o d e  d e  r e p r o d u c t i o n  

 

En période de reproduction, seules les femelles ont été capturées. La capture des femelles de 

Canard souchet sur nid s’est déroulée de la deuxième décade d’avril 2021 à la première décade 

de juin 2021. L’expérimentation pour la capture n’a pas pu avoir lieu en 2020 en raison du 

confinement sanitaire. Les premiers tests n’ont donc eu lieu qu’au printemps 2021. Le résultat 

des captures conduisant à équiper les femelles d’une balise s’est avéré trop faible (seulement 

4 femelles équipées d’un balise GPS-GSM) au regard des objectifs qui étaient de 10 femelles à 

équiper en 2021 (tableau 5). Ainsi, dans ce manuscrit, nous expliquons la méthode utilisée 

mais aucun résultat n’est interprété.  

 

Pour la capture des femelles sur nid, une phase de prospection afin de détecter des nids de canes 

souchet était nécessaire. La tentative de capture ne se faisait que si les canes étaient en 

incubation afin de limiter l’abandon du nid et de garantir le retour de la femelle sur le nid. Afin 

de capturer la femelle, une cage possédant une ouverture sur l’un des côtés et une trappe 

supérieure était apposée sur le nid. L’entrée de la cage était positionnée au niveau de l’entrée 

de nid. Plusieurs tests ont été réalisés, en variant les formes des cages d’une forme arrondie vers 

celle d’un carré. Pour les formes carrées, deux tailles de cage de captures ont été essayées : 

40 x 40 cm et 100 x 100 cm (figure 22). Afin de guetter le retour de la cane, une caméra 

(NATURACAM – STDX2) était disposée à proximité de l’entrée de la cage (figure 22 et figure 

23). Une fois sur le nid, le bagueur revenait afin de capturer la femelle. Bien que cette technique 

ait été utilisée et efficace sur d’autres espèces d’anatidés (Canard colvert, Fuligules milouin et 

morillon, etc.) (Weller 1957 ; Blums et al. 1983), elle s’est révélée peu efficace pour le Canard 

souchet. Sur seize nids découverts avec une cane présente, onze ont fait l’objet de tests de 

captures, pour seulement quatre essais concluants (tableau 4). Plusieurs explications peuvent 

être fournies pour expliquer l’échec des captures sur nid. En premier lieu, les conditions 

météorologiques locales correspondaient à un printemps très sec et frais. Ce dernier a eu pour 

conséquence de réduire les zones de reproduction potentielles (sècheresse précoce, pousse des 

prairies tardives et très localisées), tout en conduisant à concentrer la prédation sur les quelques 

zones accueillantes. Cette prédation a pu être constatée lors des découvertes opportunes sur le 

terrain ou lors de prospections organisées, en particulier en Marais breton. Un seul nid a été 

trouvé en Marais poitevin, très probablement en raison de la sècheresse. La saison de 
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reproduction 2021 du Canard souchet a été, à dires d’experts, une des plus faibles depuis une 

quinzaine d’années au moins pour les deux marais. Enfin, il pourrait tout aussi bien s’agir d’un 

comportement propre à l’espèce (e.g. espèce plus craintive) comme d’autres facteurs non 

détectés à l’œil humain. 

 

 

Figure 22. Système de capture des femelles de Canard souchet sur nid. A gauche, une cage au format 40 x 40 cm 

et à droite, 100 x 100 cm. La cage est composée d’une ouverture sur l’un des côtés et d’une trappe sur le dessus. 

A proximité des cages de capture, un système de surveillance (caméra NATURACAM – STDX2) était disposé 

afin de détecter le retour de la cane sur le nid.  
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Figure 23. Photo provenant du système de surveillance (caméra NATURACAM – STDX2) disposé à proximité 

des cages de capture en période de reproduction afin de détecter le retour de la cane sur son nid.  

 

Tableau 4. Bilan des nids trouvés de Canard souchet, des tests de captures et de la prédation observée durant 

l’année 2021. 

Date nid trouvé Zone humide Nombre œufs Test capture Date capture Prédation 

22 avril 2021 MB 11 Oui 22 avril 2021 Non 

23 avril 2021 MB 1 puis 0 Non x Oui 

23 avril 2021 MB 6 puis 0 Non x Oui 

23 avril 2021 MB 9 puis 5 puis 0 Oui x Oui 

28 avril 2021 MB 8 puis 8 puis 0 Oui x Oui 

29 avril 2021 MB 11 puis 12 puis 

0 

Oui x Oui 

03 mai 2021 MB 8 puis 8 puis 8 Oui 11 mai 2021 Non 

07 mai 2021 MB 6 puis 0 Oui x Oui 

10 mai 2021 MP 10 puis 0 Oui x Oui 

18 mai 2021 MB 2 Non x x 

18 mai 2021 MB 6 puis 10 Oui 08 juin 2021 Non 

18 mai 2021 MB 7 puis 0 Non x Oui 

18 mai 2021 MB 9 Oui 18 mai 2021 Non 

27 mai 2021 MB 11 Oui x x 

01 juin 2021 MB 9 Oui x x 

03juin 2021 MB 9 puis 0 Non x Oui 
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Tableau 5. Données techniques des Canard souchet capturés et équipés de balises GPS-GSM en migration 

prénuptiale et reproduction.  

Id Balise Prise de sang  Date capture Heure Sexe Age Zone humide Poids (g) 

Capture migration prénuptiale (année 1 - 2020) 

EC353 S310 x 1 mars 2020 9:45 M Ad MB 610 

EC354 S294 x 10 mars 2020 19:30 F Juv MB 550 

EC355 S296 x 10 mars 2020 19:15 M Ad MB 600 

EC356 S307 x 12 mars 2020 8:50 F Ad MB 525 

EC357 S304 x 12 mars 2020 9:10 M Ad MB 550 

EC366 S292 x 5 mars 2020 8:00 M Juv MB 530 

EC367 S305 x 5 mars 2020 8:30 M Juv MB 570 

EC368 S284 x 11 mars 2020 18:00 F Juv MP 510 

EC369 S288 x 12 mars 2020 18:15 M Ad MP 580 

EC370 S285 x 15 mars 2020 19:00 M Juv MP 560 

Capture migration prénuptiale (année 2 - 2021) 

EC358 S290 x 5 mars 2021 8:15 F Ad MP 580 

EC359 S289 x 5 mars 2021 8:50 M Juv MP 550 

EC360 na x 15 mars 2021 18:20 M Juv MB 590 

EC361 S299 x 18 mars 2021 8:00 F Juv MB 600 

EC362 na x 18 mars 2021 8:16 M Ad MB 650 

EC363 na x 20 mars 2021 8:40 M Juv MP 590 

EC364 na x 24 mars 2021 7:50 M Juv MP 570 

EC371 S302 Oui 1 mars 2021 18:20 M Juv MB 515 

EC372 S305 Oui 2 mars 2021 9:15 M Juv MB 580 

EC401 na x 3 mars 2021 9:45 M Ad MB 580 

EC402 na Oui 3 mars 2021 9:00 M Juv MB 570 

EC403 S300 Oui 5 mars 2021 8:20 M Ad MB 640 

EC404 S309 Oui 5 mars 2021 8:35 F Juv MB 550 

EC405 na Oui 8 mars 2021 8:40 M Juv MB 525 

EC406 na x 8 mars 2021 8:50 M Juv MB 508 

EC407 na Oui 11 mars 2021 8:15 M Juv MB 575 

EC408 na Oui 11 mars 2021 8:30 M Juv MB 580 

EC409 na Oui 15 mars 2021 9:20 M Juv MP 520 

EC410 S304 Oui 16 mars 2021 8:45 M Ad MB 577 

EC411 na Oui 17 mars 2021 8:40 M Juv MB 592 

EC412 na Oui 19 mars 2021 9:00 M Juv MB 585 

EC413 na Oui 19 mars 2021 16:25 F Juv MP 450 

EC414 na x 19 mars 2021 16:40 M Juv MP 535 

EC415 na x 25 mars 2021 7:40 M Juv MP 515 

EC416 S298 Oui 30 mars 2021 8:00 M Ad MP 540 

EC417 S291 Oui 31 mars 2021 7:45 M Juv MP 630 

EC418 S281 Oui 6 avril 2021 13:00 M Ad MP 560 

EC427 S310 x 8 avril 2021 16:30 M Juv MP 610 

Capture période de reproduction (2021) 

EC428 S286 x 22 avril 2021 12:00 F Ad MB 550 

EC429 S297 x 11 mai 2021 12:10 F Ad MB 540 

EC430 S301 x 18 mai 2021 17:15 F Ad MB 530 

EC431 S293 x 8 juin 2021 15:00 F Juv MB 510 
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F i c h e  t e c h n iqu e  n °3 .  L ’o rg a n i sa t ion  d es  c ap tu r es  de  

C a na rd  so u che t  

 

Afin de réaliser le suivi télémétrique des 

Canard souchet, la FDC85 a dû investir dans 

30 balises GPS-GSM (OrniTrack-10 - tracker 

GPS-GSM/GPRS/3G à énergie solaire). Le 

prix d’une balise étant de 1 204 € 

(enregistrement et transmission des données 

compris), la FDC85 a proposé à des mécènes 

de parrainer des individus équipés en signant 

une charte (annexe n°5). Pour tout souchet 

parrainé, le mécène pouvait nommer 

l’individu et la FDC85 s’engageait à lui 

fournir un suivi régulier de ces déplacements 

au travers de cartes.  

Le baguage des Canard souchet nécessite a 

minima la formation de bagueur anatidés 

dispensée par le CRBPO. L’équipe de la 

FDC85 ne comptait qu’un bagueur anatidé. 

Ainsi, en mars 2020, j’ai passé, accompagnée 

de trois salariés de la FDC85, la « formation 

théorique au baguage d’oiseaux à fins 

scientifiques ». La formation pratique a par la 

suite été validée par des bagueurs anatidés. 

J’ai obtenu l’agrément bagueur Canard 

souchet me permettant de baguer les 

individus capturés en autonomie.  

En période de migration prénuptiale, les 

captures de Canard souchet ont nécessité une 

importante gestion des équipes. Durant plus 

d’un mois (7j/7), trois relèves par jour (matin, 

midi et soir) étaient réalisées via le système 

de surveillance. Tous les matins, à heures 

fixes (lever de jour), une demande de photo 

était faite au système de surveillance. Si un 

individu était capturé, deux membres 

partaient immédiatement sur site afin de 

l’équiper. Le même procédé était utilisé le 

midi et le soir.  

En 2020, les captures ont été interrompues à 

la suite de la pandémie mondiale de la 

COVID-19. En 2021, les captures ont été 

complexifiées à la suite de l’influenza 

aviaire. L’Etat avait interdit le transport 

d’appelants qui étaient nécessaires à la 

réalisation de nos captures. Ainsi, nous avons 

dû faire des demandes d’autorisation de 

transport d’appelants afin de débuter à temps 

les captures.  

En février 2021, Clément Rousseau a rejoint 

nos équipes pour un stage de Master 2 

(Université de La Rochelle) d’une durée de 

six mois. Il a réalisé le suivi des sites 

fréquentés par les Canard souchet en 

migration prénuptiale et a eu pour objectif, 

l’« Etude des relations trophiques entre le 

Canard souchet et les invertébrés d’eau 

douce en halte prénuptiale dans les Marais 

breton et poitevin ». 
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Chapitre n°3.  Les invertébrés d’eau douce  

des zones humides   
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1 .   C A R A C T E R I S T I Q U E S  M O R P H O L O G I Q U E S  E T  

N U T R I T I V E S  D E S  I N V E R T E B R E S  D ’ E A U  D O U C E  

 

Lorsque les scientifiques veulent comprendre le comportement individuel ou encore la 

dynamique de population de l’espèce qu’ils étudient (e.g. les oiseaux d’eau), l’une des 

premières choses qu’ils mesurent est l’abondance de proies (e.g. les invertébrés d’eau douce) 

(Goss-Custard 1977 ; Newton 1980 ; Daan et al. 1989 ; Towers et al. 1994). Pour les canards 

de surface, connaitre l'abondance, la biomasse, la valeur nutritive et la taille de leurs proies, 

i.e. les invertébrés d’eau douce, est essentielle dans l'étude de leur écologie alimentaire ou 

encore dans l’étude de l’utilisation de l'habitat, du succès de reproduction et du cycle annuel 

(Batt et al. 1992).  

 

Les méthodes pour mesurer la taille, le poids (sec ou humide) ou encore la valeur nutritive des 

invertébrés d’eau douce prennent souvent beaucoup de temps (Donald et Paterson 1977) et 

peuvent vite devenir onéreuses. Une table synthétisant les données biométriques et calorifiques 

des invertébrés d’eau douce est un vrai bénéfice pour l’écologue. Ainsi, nous avons réalisé une 

revue de la littérature décrivant 14 caractéristiques morphologiques et nutritives (taille, poids 

sec, énergie brute, protéines brutes, etc.) pour 656 taxons d'invertébrés d'eau douce 

(article n°1). Cette table permettra aux écologues des eaux douces d’estimer la biomasse, 

l’énergie et la classe de taille des invertébrés d’eau douce sur les sites étudiés, rapidement et 

économiquement. 

 

Il est cependant important de noter qu’il existe une grande variation des valeurs calorifiques 

dépendante de variables telles que la saison de collecte, le régime alimentaire des organismes 

et le sexe des individus. De plus, il existe une variation des valeurs individuelles, premièrement 

car les mesures réalisées incluent presque toujours le contenu intestinal de ces organismes et 

secondairement car les femelles portant des œufs devraient normalement avoir les valeurs les 

plus élevées pour une espèce donnée (Cummins 1967). Cela signifie qu'étant donné les erreurs 

assez importantes auxquelles les écologues sont obligés de faire face, il pourrait être plus 

réaliste d'utiliser une valeur calorifique médiane ou une moyenne générale. De plus, cette valeur 

médiane ou moyenne obtenue à partir des différentes études réalisées par les scientifiques, 

devrait permettre de s’affranchir des problèmes dus aux différences saisonnières, à l'habitat et 
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au régime alimentaire (Johnston et Cunjak 1999). Pour le taxon étudié, cette valeur est ainsi 

facilement obtenue grâce à cette table.  

 

La table associée à la publication contient de nombreuses colonnes et lignes qui ne sont pas 

transposables sur papier. Elle est disponible uniquement en ligne au lien suivant : 

https://bdj.pensoft.net/article/70214/ 
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A b s t r a c t  

 

B a c k g r o u n d  

 

The Freshwater Animal Diversity Assessment (FADA) project estimated that freshwater animal 

species represent 9.5 % of the 1.2 million species described. Knowing that freshwater represents 

only 0.01 % of the earth's surface, these wetlands are suitable habitats for a great part of the 

world's total biodiversity. However, it has been shown that there is a lack of knowledge on these 

species, including freshwater invertebrates. Nevertheless, they play a key role in the majority 

of freshwater ecosystems and in their foodweb networks. Freshwater invertebrates are the food 

resource of many species, such as fish and birds. The knowledge of their morphological, 

energetic and nutritive characteristics allows a better understanding of their selection by 

predators (size, energy intake etc.), but also leads to the improvement of wetland management. 

Although information about freshwater invertebrates exists in literature, they are generally 

heterogeneous, dispersed and difficult to collect. To facilitate the accessibility of these data and, 

thus, optimise and accelerate research projects including freshwater invertebrates, we propose 

a literature review describing 14 morphological and nutritive characteristics (size, dry weight, 

gross energy, crude protein etc.) for 656 taxa of freshwater invertebrates. 
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N e w  i n f o r m a t i o n  

 

This dataset is a review from 104 publications from 1935 to 2020, compiling 14 characteristics 

when available (size, dry weight, gross energy, crude protein etc.) for 656 taxa of freshwater 

invertebrates. 

 

K e y w o r d s  

 

freshwater invertebrates, invertebrate biometry, gross energy, protein, lipid, fiber, nitrogen free 

extract, ash, water 

 

1 .  I n t r o d u c t i o n  

 

In twenty years, the estimated world’s total number of species has increased from 3 to 30 million 

(May 1990) to between 3 and 100 million (May 2010). Currently, 1.2 million species have been 

listed, but it was estimated that about 86 % of terrestrial species and 91 % of oceanic species 

are still to be described (Mora et al. 2011). Invertebrates would represent 60 % of known species 

and three quarters of new species identified each year (Chapman 2009). Occupying the majority 

of habitats, they could potentially represent a significant part of the global biomass (Ellwood 

and Foster 2004). They play a key role in most trophic webs (Vanni 2002, Hornung and Foote 

2006, McCarthy et al. 2009) and some are even good indicators of the environmental quality 

(Stork and Eggleton 1992, Hodkinson and Jackson 2005). 

 

Wetlands are amongst the most impacted environments by climate change (Dawson et al. 2003, 

Erwin 2009). They have particularly declined worldwide, losing at least 50 % of their surface 

since the beginning of the 19th century (Finlayson et al. 1999, Davidson 2014, Gardner et al. 

2015). However, some species depend directly on these habitats, such as fish (Gilinsky 1984, 

Diehl 1992, Garvey et al. 1994, Bouffard and Hanson 2006, McCarthy et al. 2009) or birds 

(e.g. Bolduc and Afton 2004, Taft and Haig 2005, Ma et al. 2010), particularly because of the 

available food resources, such as freshwater invertebrates (Covich et al. 1999). The links 

between freshwater invertebrates and waterbirds were examined (Goss-Custard 1977, Colwell 

and Landrum 1993, Lillie and Evrard 1994, Weber and Haig 1997, Brodmann and Reyer 1999, 
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Elmberg et al. 2000, Halse et al. 2000, Arzel et al. 2009, Guareschi et al. 2015), but remain 

insufficiently explored (Sanders 2000, Prather et al. 2013). The lack of knowledge about 

freshwater invertebrate abundance and diversity is, therefore, an important issue for the 

conservation of the species living in these environments, but also for their habitats management 

(Vanni 2002). Knowing the species that contribute to this diversity, as well as their 

morphological characteristics, energetic value or nutritional composition (Fredrickson and Reid 

1988, Zwarts and Blomert 1992, Davis and Smith 2001), would improve the understanding of 

the prey-predator interactions (Nudds and Bowlby 1984, Anderson and Smith 2000). For 

example, waterfowl feed on aquatic invertebrates and, consequently, the abundance, 

accessibility, size or even the energetic values of these foods affect the use of foraging habitats 

by waterfowl (Ma et al. 2010). 

 

Invertebrates are very sensitive to environmental variations, included climate change 

(Lawrence and Soame 2004, Prather et al. 2013, Khamis et al. 2014) and affect finally 

ecosystem functions and associated ecosystem services (Lavelle et al. 2006, Prather et al. 2013, 

Khamis et al. 2014). Some of them are also very sensitive to the water physico-chemical 

variations and are indicators of its quality, especially since beginning of anthropogenic 

pollution (Gaufin and Tarzwell 1952, Gaufin and Tarzwell 1956, Hellawell 1986, Dallinger 

1994). Obtaining knowledge on freshwater invertebrates is, therefore, essential for the habitat 

and species conservation (Vicente 2010), but also to answer the global change (Strayer 2010, 

Collier et al. 2016). 

 

Studies in literature were more specifically focused on knowledge of the orders and families, 

in particular, according to their stages of development (larvae, nymphs, adults) and their sizes, 

but it appears as still incomplete and insufficient (Vicente 2010, Strayer and Dudgeon 2010, 

Collier et al. 2016). If information exists, it is generally heterogeneous, scattered or restricted 

to local journals and, therefore, not widely distributed (Strayer 2006, Balian et al. 2008b, 

Strayer and Dudgeon 2010, Appeltans et al. 2012), especially when the interest is on other 

factors, such as the individuals weight, the energetic value or the nutritional composition 

(proteins, lipids etc.). Even if some books or publications have a high level of details 

(Cumminns and Wuycheck 1971, Nudds and Bowlby 1984, Anderson and Smith 2000, James 

et al. 2012), none includes all information about these physical, nutritive or energetic 
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characteristics, placing limits to the progress of some studies. Indeed, the skills of researchers 

or managers do not always include know-how in taxa or species identification (Krieger 1992). 

 

Thus, the available information in literature is generally uncommon (Strayer 2006, James et al. 

2012) and/or difficult to collect (Krieger 1992). The solution for acquiring these data may be to 

characterise all the taxa detected and collected. However, this option raises problems related to 

the availability of technological tools, time (taxa collection, sorting and identification, when 

this skill is available, are long) (James et al. 2012) or financial (Krieger 1992, Strayer 2006) 

because of the human resources and the material to be mobilised. These points constitute 

obstacles to the progress of some studies or even points of renunciation. 

 

In order to facilitate the accessibility of these data and, thus, promote research projects on the 

importance of freshwater invertebrates in wetland ecosystems, we propose a literature review 

of the main biological characteristics of all freshwater invertebretates available in literature up 

to 2020. 

 

2 .  G e o g r a p h i c  c o v e r a g e  

 

Description: This literature review concerns the worldwide freshwater wetlands (lakes, rivers, 

marshes, temporary and permanent ponds etc.). 

 

3 .  T a x o n o m i c  c o v e r a g e  

 

Description: This dataset describes 656 taxa of freshwater invertebrates (Table 1). 

 
Table 1. Number of described taxa. 

Phylum Subphylum Class Subclass Order Suborder Familly Genus Species 

Annelida - Clitellata 2 2 3 10 14 14 

- - Polychaeta 1 1 1 1 0 - 

Arthropoda Chelicerata 1 2 1 1 2 1 - 

- Crustacea 4 4 12 10 44 66 98 

- Hexapoda 2 1 13 15 98 325 209 

Mollusca - Bivalvia 2 2 - 5 6 7 

- - Gastropoda 3 6 1 14 17 21 

Plathelminthes - 1 1 1 1 3 5 5 
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Taxa included: 

 

Rank Scientific Name 

phylum Annelida 

subclass Hirudinida 

genus Haemopis 

family Hirudinidae 

genus Macrobdella 

family Erpobdellidae 

species Dina dubia 

genus Erpobdella 

species Erpobdella obscura 

species Erpobdella octoculata 

species Erpobdella punctata 

family Glossiphoniidae 

species 
Glossiphonia  

complanata 

species Helobdella stagnalis 

species Theromyzon rude 

family Piscicolidae 

subclass Oligochaeta 

family Naididae 

species Aulodrilus pigueti 

species Branchiodrilus semperi 

species Dero limosa 

genus Limnodrilus 

family Opistocystidae 

family Tubificidae 

genus Tubifex 

family Lumbriculidae 

species Lumbriculus variegatus 

species Stylodrilus heringianus 

class Polychaeta 

family Nereidae 

family Hydrachnidiae 

genus Limnochares 

subclass Aranae 

order Anostraca 

species Branchinecta paludosa 

species Streptocephalus sealii 

order Diplostraca 

suborder Cladocera 

species 
Acantholeberis  

curvirostris 

family Bosminidae 

genus Bosmina 

species Bosmina coregoni 

species Bosmina hagmanni 

species Bosmina longirostris 

species 
Bythotrephes  

longimanus 

family Chydoridae 

genus Alona 

species Alona affinis 

species Alona costata 

species Alona rectangula 

species Alonella exigua 

species Alonella nana 

species Chydorus sphaericus 

species Eurycercus lamellatus 

species 
Graptoleberis  

testudinaria 

species Leydigia leydigi 

species Pleuroxus aduncus 

species Acroperus harpae 

species Dunhevedia crassa 

family Daphniidae 

species 
Ceriodaphnia  

quadrangula 

species Ceriodaphnia reticulata 

species Ceriodaphnia silvestrii 

genus Daphnia 

species Daphnia ambigua 

species Daphnia cristata 

species Daphnia cucullata 

species Daphnia dubia 

species Daphnia galeata 

species Daphnia gessneri 

species Daphnia hyalina 

species Daphnia magna 

species Daphnia pulex 

species 
Diaphanosoma spinulos

um 

species Moina dubia 

species 
Scapholeberis  

mucronata 

species Simocephalus vetulus 

species Holopedium gibberum 

family Leptodoridae 

species Leptodora kindtii 

species Leptodora kindtii 

species Moina macrocopa 

species Moina micrura 

species Moina mongolica 

species Polyphemus pediculus 

species 
Diaphanosoma  

brachyurum 

species 
Diaphanosoma  

pauscispinosum 

family Cyzicidae 

species Caenestheriella setosa 

family Leptestheriidae 

family Lynceidae 

species Lynceus brachyurus 

order Notostraca 

species Lepidurus couesii 

species 
Chirocephalopsis  

bundyi 

order Amphipoda 

genus Eogammarus 

species 
Chelicorophium  

curvispinum 

genus Corophium 

species Crangonyx gracilis 

species 
Crangonyx  

richmondensis 

species 
Gammaracanthus  

lacustris 

family Gammaridae 

genus Gammarus 

species Gammarus fasciatus 

species Gammarus fossarum 

species Gammarus lacustris 

species Gammarus pulex 

species Gammarus roeseli 

genus Hyalella 

species Hyalella azteca 

species Hyalella curvispina 

species 
Pallasiola  

quadrispinosa 

species Paracalliope fluviatilis 

family Pontogammaridae 

species Monoporeia affinis 

species Pontoporeia hoyi 

family Talitridae 

order Decapoda 

genus Aegla 

species Aegla neuquensis 

family Astacidae 

family Cambaridae 

species Faxonius virilis 

species Atyaephyra desmarestii 
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species 
Macrobrachium  

rosenbergii 

species Palaemon lamarrie 

species Samastacus spinifrons 

genus Orconectes 

order Isopoda 

genus Gnorimosphaeroma 

family Asellidae 

genus Asellus 

species Asellus aquaticus 

species Caecidotea racovitzai 

species Lirceus lineatus 

species Proasellus meridianus 

family Sphaeromatidae 

species Austridotea annectens 

family Mysidae 

species Mysis relicta 

species Tenagomysis chiltoni 

subclass Copepoda 

species Limnocalanus macrurus 

species 
Acanthocyclops  

robustus 

species Mesocyclops ogunnus 

family Diaptomidae 

species 
Argyrodiaptomus  

azevedoi 

species Diaptomus arcticus 

species Diaptomus clavipes 

species Diaptomus leptopus 

species Diaptomus minutus 

species Diaptomus siciloides 

species Eudiaptomus gracilis 

species Eudiaptomus padanus 

species Heliodiaptomus cinctus 

species 
Notodiaptomus  

cearensis 

species Notodiaptomus evaldus 

species Notodiaptomus iheringi 

species Eurytemora affinis 

order Cyclopoida 

family Cyclopidae 

genus Cyclops 

species Cyclops abyssorum 

species Cyclops bicuspidatus 

species Macrocyclops albidus 

species Mesocyclops edax 

species Thermocyclops hyalinus 

order Harpacticoida 

class Ostracoda 

family Cyprididae 

species 
Stenocypris  

malcolmsonii 

order Collembola 

order Coleoptera 

family Dytiscidae 

species Agabus bifarius 

species Colymbetes sculptilis 

species Cybister tripunctatus 

genus Dytiscus 

species Dytiscus marginalis 

species Rhantus frontalis 

family Gyrinidae 

species Gyrinus maculiventris 

species Enochrus hamiltoni 

species Galerucella nymphaeae 

family Curculionidae 

family Elmidae 

species Ancronyx variegata 

genus Austrelmis 

species Macronychus glabratus 

genus Promoresia 

genus Stenelmis 

genus Optioservus 

family Hydrophilidae 

genus Cylomissus 

species Enochrus carinatus 

species Hydrophilus olivaceus 

species Tropisternus setiger 

genus Ectopria 

genus Psephenus 

species Anchytarsus bicolor 

genus Hydrocyphon 

order Diptera 

family Athericidae 

genus Atherix 

species Atherix ibis 

genus Dasyoma 

family Dolichopodidae 

family Empididae 

family Ephydridae 

family Stratiomyiidae 

genus Caloparyphus 

species Hedriodiscus truquii 

genus Stratiomys 

family Syrphidae 

genus Eristalis 

family Tabanidae 

genus Chrysops 

genus Tabanus 

suborder Nematocera 

family Blephariceridae 

genus Edwardsina 

genus Blepharicera 

family Ceratopogonidae 

genus Palpomyia 

genus Chaoborus 

species Chaoborus flavicans 

family Chironomidae 

genus Ablabesmyia 

species 
Ablabesmyia  

pulchripennis 

genus Chironomus 

species Chironomus modestus 

species Chironomus plumosus 

species Chironomus tentans 

species Chironomus zealandicus 

genus Cladopelma 

genus Cladotanytarsus 

genus Coelotanypus 

genus Cricotopus 

genus Dicrotendipes 

species 
Dicrotendipes 

tenuiforceps 

species 
Endochironomus  

albipennis 

genus Glyptotendipes 

species Glyptotendipes barbipes 

species 
Heterotrissocladius  

grimshawi 

genus Metriocnemus 

species Microtendipes pedellus 

genus Pagastiella 

species Parakiefferiella nigra 

genus Paratrichocladius 

genus Paucispinigera 

species 
Phaenopsectra  

albescens 

genus Polypedilum 

species Polypedilum uncinatum 

genus Procladius 

genus Psectrocladius 

species 
Psectrocladius  

semicirculatus 

species Psectrotanypus dyari 
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genus Tanytarsus 

species Tanytarsus lewisi 

genus Zavrelia 

family Culicidae 

species Aedes aegypti 

species Aedes canadensis 

species Culex pipiens 

family Dixidae 

genus Dixa 

family Limoniidae 

species 
Aphrophila  

neozelandica 

genus Hexatoma 

genus Lipsothrix 

genus Molophilus 

genus Dicranota 

genus Pedicia 

genus Pilaria 

family Psychodidae 

genus Clogmia 

genus Psychoda 

family Sciaridae 

family Simuliidae 

genus Austrosimulium 

genus Simulium 

family Tipulidae 

genus Hexatoma 

genus Tipula 

species Tipula abdominalis 

order Ephemeroptera 

genus Baetisca 

family Caenidae 

genus Caenis 

species Caenis diminuta 

species Caenis horaria 

species Caenis robusta 

family Ephemerellidae 

species Cincticostella nigra 

species Cincticostella orientalis 

genus Drunella 

species Drunella basalis 

genus Ephemerella 

species Ephemerella aurivillii 

species Eurylophella temporalis 

genus Serratella 

species 
Teloganopsis  

punctisetae 

family Ephemeridae 

genus Ephemera 

species Ephemera japonica 

species Ephemera strigata 

genus Blasturus 

genus Deleatidium 

species Habrophlebia vibrans 

genus Leptophlebia 

species Leptophlebia vespertina 

genus Meridialaris 

species Nousia bella 

genus Paraleptophlebia 

species 
Paraleptophlebia  

westoni 

species Penaphlebia chilensis 

genus Zephlebia 

species Ephoron album 

family Potamanthidae 

genus Tricorythodes 

genus Ameletus 

species Ameletopsis perscitus 

species Chiloporter eatoni 

family Ametropodidae 

family Baetidae 

genus Acentrella 

species Acentrella gnom 

species Baetiella japonica 

genus Baetis 

species Baetis thermicus 

genus Callibaetis 

species Centroptilum luteolum 

species Cloeon dipterum 

genus Heterocloeon 

genus Pseudocloeon 

species Coloburiscus humeralis 

family Heptageniidae 

genus Cinygmula 

genus Ecdyonurus 

species Ecdyonurus dispar 

genus Epeorus 

species Epeorus dispar 

species Epeorus ikanonis 

species Epeorus latifolium 

species Epeorus pleuralis 

genus Heptagenia 

species Kageronia fuscogrisea 

genus Leucrocuta 

species 
Maccaffertium  

meririvulanum 

genus Nixe 

genus Rhithrogena 

species Stenacron carolina 

species 
Stenacron  

interpunctatum 

genus Stenonema 

species Stenonema modestum 

genus Isonychia 

species Isonychia japonica 

genus Nesameletus 

genus Metamonius 

species Siphlonisca aerodromia 

genus Siphlonurus 

order Hemiptera 

species Aphelocheirus vittatus 

family Belostomatidae 

species Lethocerus deyrollei 

species Lethocerus indicus 

family Corixidae 

species Callicorixa audeni 

species Corisella mercenaria 

species Corixa punctata 

species Cymatia americana 

family Gerridae 

family Nepidae 

species Laccotrephes japonensis 

species Laccotrephes maculatus 

species Laccotrephes ruber 

family Notonectidae 

species Notonecta glauca 

species Notonecta kirbyi 

species Neoplea striola 

species Microvelia macgregori 

order Hymenoptera 

order Lepidoptera 

family Pyralidae 

genus Petrophila 

order Megaloptera 

family Corydalidae 

species 
Archichauliodes  

diversus 

species Corydalus cornutus 

species Nigronia serricornis 

species 
Parachauliodes contine

ntalis 

species Protohermes grandis 
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family Sialidae 

genus Sialis 

species Sialis aequalis 

species Sialis itasca 

species Sialis lutaria 

species Sialis velata 

order Neuroptera 

order Odonata 

suborder Anisoptera 

family Aeshnidae 

genus Aeshna 

species Aeshna interrupta 

species Cordulegaster maculata 

species Cordulia aenea 

genus Epitheca 

species Epitheca cynosura 

species Epitheca semiaquea 

species Neurocordulia molesta 

genus Dromogomphus 

family Gomphidae 

genus Gomphus 

species Lanthus vernalis 

species 
Megalogomphus  

superbus 

species Progomphus obscurus 

species Sieboldius albardae 

family Libellulidae 

species Celithemis fasciata 

species Crocothemis servilia 

species Erythemis simplicicollis 

species Ladona deplanata 

genus Libellula 

species Plathemis lydia 

genus Procordulia 

species Sympetrum internum 

suborder Zygoptera 

family Calopterygidae 

genus Calopteryx 

family Coenargionidae 

genus Argia 

species Argia vivida 

species Coenagrion angulatum 

species Coenagrion resolutum 

species Enallagma boreale 

genus Ischnura 

species Ischnura elegans 

genus Xanthocnemis 

family Lestidae 

species Lestes congener 

species Lestes disjunctus 

species Lestes dryas 

species Lestes malabaricus 

species Lestes rectangularis 

order Orthoptera 

order Plecoptera 

species Austroperla cyrene 

species Klapopteryx kuscheli 

species Stenoperla prasina 

species 
Antarctoperla  

michaelseni 

species Aubertoperla illiesi 

species Limnoperla jaffueli 

species Notoperla archiplatae 

species Notoperlopsis femina 

species Potamoperla myrmidon 

species Senzilloides panguipulli 

genus Zelandobius 

genus Zelandoperla 

genus Allocapnia 

species Allocapnia rickeri 

family Chloroperlidae 

genus Sweltsa 

genus Leuctra 

family Nemouridae 

genus Amphinemura 

species Amphinemura delosa 

species Amphinemura wui 

species Prostoia completa 

genus Tallaperla 

genus Acroneuria 

species Acroneuria abnormis 

species Acroneuria evoluta 

species Agnetina capitata 

species Beloneuria georgiana 

genus Caroperla 

species Eccoptura xanthenes 

species Kamimuria uenoi 

species Kempnyela genualis 

genus Kiotina 

genus Neoperla 

species Neoperla clymene 

genus Paragnetina 

species Paragnetina kansensis 

genus Perla 

genus Perlesta 

species Perlesta placida 

species Perlinella drymo 

species Pictetoperla gayi 

family Perlodidae 

species Clioperla clio 

genus Isogenus 

genus Isoperla 

species Isoperla bilineata 

species Isoperla namata 

species Isoperla signata 

species Malirekus hastatus 

genus Perlodes 

genus Stavsolus 

species Pteronarcys dorsata 

species Pteronarcys scotti 

genus Strophopteryx 

species Strophopteryx limata 

genus Taeniopteryx 

species Taeniopteryx lita 

order Trichoptera 

family Ecnomidae 

species Ecnomus tenellus 

family Hydropsychidae 

genus Aoteapsyche 

genus Cheumatopsyche 

species 
Cheumatopsyche  

infascia 

genus Hydropsyche 

species 
Hydropsyche  

albicephala 

species 
Hydropsyche  

dissimulata 

species Hydropsyche elissoma 

species 
Hydropsyche  

pellucidula 

species Hydropsyche sparna 

species 
Hydropsyche  

incommoda 

species 
Macronema  

pseudoneura 

species Macrostemum carolina 

genus Smicridea 

genus Chimarra 

genus Dolophilodes 

family Polycentropodidae 

genus Cyrnus 

species Cyrnus crenaticornis 

species Cyrnus flavidus 
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species Cyrnus trimaculatus 

genus Neureclipsis 

genus Polycentropus 

species 
Polycentropus  

flavomaculatus 

family Psychomyiidae 

species Lype diversa 

species Tinodes waeneri 

species Stenopsyche marmorata 

species Stenopsyche sauteri 

genus Brachycentrus 

species 
Brachycentrus  

etowahensis 

genus Micrasema 

species Micrasema quadriloba 

genus Phylloicus 

species Olinga feredayi 

genus Pycnocentrodes 

species Goera japonica 

genus Helicopsyche 

genus Lepidostoma 

family Leptoceridae 

genus Athripsodes 

species Athripsodes aterrimus 

genus Ceraclea 

species Mystacides longicornis 

species Mystacides nigra 

genus Nectopsyche 

genus Oecetis 

species Triaenodes tardus 

family Limnephilidae 

genus Anabolia 

species Anabolia bimaculata 

species Anabolia furcata 

species 
Dicosmoecus  

jozankeanus 

species Hydatophylax festivus 

species Ironoquia parvula 

genus Limnephilus 

species Limnephilus janus 

species Limnephilus rhombicus 

species Philarctus quaeris 

species 
Potamophylax  

cingulatus 

species Pycnopsyche guttifera 

species Pycnopsyche lepida 

species Pycnopsyche luculenta 

species 
Pycnopsyche  

scabripennis 

species Molanna angustata 

genus Psilotreta 

family Phryganeidae 

species Agrypnia obsoleta 

genus Phryganea 

species Phryganea cinerea 

genus Ptilostomis 

family Sericostomatidae 

species Agarodes libalis 

species Fattigia pele 

species Parasericostoma ovale 

genus Glossosoma 

species Glossosoma altaicum 

species Glossosoma nigrior 

species Glossosoma ussuricum 

family Hydrobiosidae 

genus Neoatopsyche 

genus Rheochorema 

genus Cailloma 

family Hydroptilidae 

genus Hydroptila 

genus Orthotrichia 

genus Oxyethira 

genus Paroxyethira 

family Rhyacophilidae 

genus Rhyacophila 

species Rhyacophila kawamurae 

species Rhyacophila vao 

family Corbiculidae 

species Dreissena polymorpha 

family Sphaeriidae 

genus Pisidium 

species Pisidium casertanum 

family Hyriidae 

family Unionidae 

species Anodonta cataracta 

species Elliptio complanata 

species Leptodea ochracea 

species Parreysia favidens 

species 
Parreysia  

khadakvaslaensis 

class Gastropoda 

family Viviparidae 

species Bellamya dissimilis 

family Amnicolidae 

species Amnicola stenothyroides 

family Bithyniidae 

species Bithynia tentaculata 

family Hydrobiidae 

species 
Potamopyrgus  

antipodarum 

family Bithyniidae 

species Elimia cahawbensis 

species Elimia carinifera 

species Elimia fascinans 

species Elimia variata 

species 
Pleurocera  

canaliculatum 

family Thiaridae 

species 
Melanoides  

tuberculata 

family Valvatidae 

species Valvata cristata 

species Succinea ovalis 

family Acroloxidae 

species Chilina gibbosa 

species Chilina patagonica 

family Lymnaeidae 

species Lymnaea stagnalis 

species Radix peregra 

family Physidae 

family Planorbidae 

genus Ancylus 

species Anisus vortex 

genus Gyraulus 

species Gyraulus albus 

species Gyraulus crista 

species Hippeutis complanatus 

species Planorbis indicus 

phylum Platyhelminthes 

class Rhabditophora 

order Tricladida 

species Dendrocoelum lacteum 

species Cura foremanii 

species Dugesia tigrina 

genus Girardia 

species Girardia tigrina 

species Polycelis nigra 
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4 .  T e m p o r a l  c o v e r a g e  

 

Notes: The oldest publication was published in 1935 and the most recent in 2020. 

 

5 .  U s a g e  l i c e n c e  

 

Usage licence: Creative Commons Public Domain Waiver (CC-Zero) 

 

6 .  D a t a  r e s o u r c e s  

 

Data package title: Freshwater invertebrates characteristics data 

 

Number of data sets: 1 

• Data set name: Freshwater invertebrates characteristics data 

• Data format: .txt 

• Description: This dataset describes 14 characteristics (size, dry weight, gross energy, crude 

protein etc.) for 656 taxa of freshwater invertebrates (Suppl. material 1). Headers 

corresponding to variable names are included as the first row in the data file. Each 

characteristic is subdivided into two categories, "value" corresponding to the value of the 

variable with sometimes a note corresponding to the comment associated with the value 

("WS" for "with shell" and "SR" for "shell removed") and "reference" corresponding to the 

literature reference (Suppl. material 2). The datasets are deposited in Dryad 

(doi: 10.5061/dryad.j3tx95xfg). 
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Column label Column description 

ID Unique number corresponding to a described taxa 

Phylum Identification of taxa (Phylum) 

Subphylum Identification of taxa (Subphylum) 

Class Identification of taxa (Class) 

Subclass Identification of taxa (Subclass) 

Order Identification of taxa (Order) 

Suborder Identification of taxa (Suborder) 

Family Identification of taxa (Familly) 

Genus Identification of taxa (Genus) 

Species Identification of taxa (Genus + Species) 

Taxa Identification of taxa (Taxa) 

LifeStage 
The life stage of the taxa, i.e. "Larvae", "Larvae I", "Larvae II", "Larvae III", "Larvae 

IV", "Larvae V", "Larvae VI", "Nymph", "Pupae" or "Adult". 

TL (value) Total length in millimetres 

HW/SW (value) Head width / Shell width in millimetres 

BL/SL (value) Body length / Shell length in millimetres 

WW (value) Wet weight in milligrams 

DW (value) Dry weight in milligrams 

GE-WW (value) Gross energy in cal/g of wet weight 

GE-DW (value) Gross energy in cal/g of dry weight 

GE-AFDW (value) Gross energy in cal/g of ash free dry weight 

Protein (value) Crude protein in % of aggregate dry weight 

Lipid (value) Crude lipid in % of aggregate dry weight 

Fibre (value) Crude fibre in % of aggregate dry weight 

NFE (value) Nitrogen Free Extract in % of aggregate dry weight 

Ash (value) Ash in % of aggregate dry weight 

Water (value) Water in % of aggregate dry weight 

 

7 .  A d d i t i o n a l  i n f o r m a t i o n  

 

7 . 1 .  S t e p s  o f  d a t a b a s e  b u i l d i n g  

 

1. Classification and characteristics of freshwater invertebrates: A literature review of the 

different morphological, calorific and nutritive characteristics of freshwater invertebrates 

was established. They were classified from phylum to species from three manuals of 

references (Balian et al. 2008a, Thorp and Covich 2009, Thorp and Rogers 2011). In this 

review, 104 scientific publications were used and 14 criteria were described: total length, 

head width or shell width, body length or shell length, wet weight, dry weight, gross energy 

of wet weight, gross energy of dry weight, gross energy of ash free dry weight, crude 

protein, crude lipid, crude fibre, nitrogen free extract, proportion of ash and water. 
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2. Referencing and retranscription of literature values: Publications presenting original 

data or non-published data from another study were cited. Within publications, the values 

of the different criteria were represented heterogeneously (e.g. different measure units, 

taxonomic level). Due to this heterogeneity, all values were transformed to obtain a 

homogeneous set of measurement units and taxonomic level (i.e. μm in mm, µg in mg, 

kcal/g in cal/g, J/g in cal/g (1 J = 0.239006 cal), kJ/g in cal/g). 

 

7 . 2 .  P r o s p e c t s  f o r  u s e  

 

Scientific literature shows that abundance of food resource is one of the first things that the 

animal ecologists measure when they want to understand the species they are studying, whether 

it is individual behaviour, reproduction or even population dynamics (Newton 1998). Thus, 

estimates of biomass or the calorific equivalent of freshwater organisms are necessary in the 

study of the food ecology of fish, amphibians or even birds. For example, the availability of 

food is often considered to be a fundamental factor affecting the migration and reproduction of 

animals, especially birds. For example, Anatidae conventionally have a diet dominated by seeds 

and plant matter in winter, but aquatic invertebrates dominate in spring and summer (Krapu and 

Reinecke 1994). Thus, the annual migration of Anatidae between the wintering and breeding 

site is often explained by the exploitation of abundant food resources at higher latitudes to 

increase breeding success (Berthold et al. 2003). In addition, many scientists agree that 

migration is programmed according to local peaks of food abundance at successive stopover 

sites in order to feed during migration and prepare for reproduction (Ankney et al. 1991, Drent 

and Daan 2002). After prenuptial migration, the majority of surface ducks must efficiently 

replenish fat and protein stores because egg formation and incubation are expensive processes 

(Alisauskas and Ankney 1992). Consequently, the abundance of food appears to be a decisive 

factor in the choice of breeding habitat (Pöysä et al. 2000). For all these reasons, the abundance, 

biomass and nutritional value of invertebrates are essential in studying habitat choice, 

reproductive success and annual cycles of dabbling ducks (Batt et al. 1992). In addition, prey 

size is essential to understand the food ecology of the organisms studied. For example, the 

Northern Shoveler has a spatula-shaped beak made up of many lamellae. This physical 

characteristic allows it to select only small prey, giving it a specific food niche. Thus, it is 

important to know the size of the prey available in order to understand the use of a site by this 

species. 
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The abundance, biomass and nutritional value of freshwater invertebrates are, therefore, 

essential in the study of predatory of freshwater invertebrates (Towers et al. 1994). The most 

common method for determining the wet or dry weight of aquatic invertebrates is to directly 

weigh individual specimens (Smock 1980). However, this approach often takes time and is 

prone to error if individuals were fixed (Downing 1984). Indeed, preservative often modifies 

the fresh mass of conserved invertebrates (Johnston and Cunjak 1999). The dry mass 

measurement has the disadvantage of rendering the sample unusable for further examination 

following the drying process (Towers et al. 1994). In this case, a table synthesising the 

biometric and calorific data of freshwater invertebrates is a real benefit for the ecologist. Indeed, 

this table will allow freshwater ecologists to estimate biomass, energy and size class of 

freshwater invertebrates at survey sites quickly and economically. 

 

However, it is important to note that there is variation in calorific values due to the collection 

season, the diet of the organisms and the sex of the individuals (Arzel et al. 2009). In addition, 

there is variation in individual values because the measurements taken almost always include 

the intestinal contents of the organisms or because females carrying eggs should have the 

highest values for a given species (Cumminns 1967). Given the errors that environmentalists 

face, it might be more realistic to use a median or overall calorific value. For the taxon studied, 

this value is, thus, easily obtainable thanks to this table. Indeed, the comparison of values for 

the same species obtained in different laboratories should allow problems due to seasonal 

differences, habitat and diet to be overcome (Johnston and Cunjak 1999). 
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2 .   S T R U C T U R E  E T  D Y N A M I Q U E  D E S  C O M M U N A U T E S  

D ’ I N V E R T E B R E S  D ’ E A U  D O U C E  

 

Les invertébrés d’eau douce sont un groupe extrêmement important pour le fonctionnement des 

zones humides. Ils ont notamment un impact direct sur les espèces qui dépendent d'eux pour 

leur alimentation tel que les espèces aviaires et en particulier les anatidés (de Szalay et Resh 

1996 ; Anderson et Smith 1998 ; Anderson et al. 1999, 2000). Bien que les invertébrés d’eau 

douce aient une place de première importance dans la majorité des écosystèmes, les 

connaissances scientifiques sur les invertébrés d'eau douce sont bien moindres que pour les 

vertébrés et varient énormément d'un groupe taxonomique à l'autre. De plus, leur conservation 

n’est que peu prise en considération. A l’heure actuelle, environ 10 000 espèces d'invertébrés 

d'eau douce dans le monde ont disparu ou sont menacées d’extinction (Strayer 2006). Les 

réponses des invertébrés aux récents changements climatiques ont été bien documentées dans 

les systèmes terrestres, marins et d'eau douce (Southward et al. 1995 ; Bale et al. 2002 ; Walther 

et al. 2002 ; Parmesan et Yohe 2003 ; Zvereva et Kozlov 2006 ; Durance et Ormerod 2007). 

Elles comprennent des changements dans les distributions géographiques, la taille des 

populations, la phénologie, le comportement et la composition génétique (Parmesan 2006). 

Cependant, comme les invertébrés occupent une grande variété de niveaux trophiques, ils 

interagissent avec de nombreux groupes trophiques, des producteurs primaires aux prédateurs 

supérieurs et, auront donc probablement des impacts indirects importants sur les services 

écosystémiques dans le cadre du changement global (Traill et al. 2010). 

 

Ainsi, nous avons réalisé une étude de la dynamique annuelle des invertébrés d’eau douce 

(diversité, abondance, énergie brute) dans trente plans d’eau artificiels, appartenant à des 

chasseurs et parfois co-gérés avec des agriculteurs (article n°2). Ces plans d’eau sont situés 

dans le Marais breton et le Marais poitevin, deux zones humides attractives pour les oiseaux 

d'eau, notamment pendant les saisons de migration printanière et de reproduction. L'objectif de 

ces travaux était d'étudier, sur deux ans et avec une fréquence de suivi élevée, la variabilité 

interannuelle, saisonnière et mensuelle des invertébrés d’eau douce (de la colonne d'eau et du 

sédiment) dans des plans d’eau artificiels mais aussi de déterminer les facteurs 

environnementaux et climatiques qui influencent la présence des invertébrés d’eau douce. Dans 

une période de changement climatique (réduction des périodes de gel en hiver, augmentation 
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de la sécheresse en été), il est essentiel de comprendre la présence et l'abondance des invertébrés 

d’eau douce afin d’adapter les mesures de gestion et de conservation mis en place sur 

l’ensemble des sites. En effet, une diminution voire une disparation des communautés 

d’invertébrés d’eau douce aurait un impact catastrophique sur l’ensemble des taxons 

faunistiques dépendants des invertébrés comme ressource alimentaire.  
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A b s t r a c t  

 

Freshwater metazoan invertebrates (FMIs) play an important role in freshwater ecosystems and 

food webs, but there is little research on their life cycle, ecology, and conservation. Therefore, 

this study focused on FMIs’ annual dynamics (abundance, diversity, and gross energy) in 30 

artificial ponds located in 2 wetlands: the Marais breton and Marais poitevin (Atlantic coast, 

France). These ponds had a high FMIs abundance, with 3,357 ind/m3 per site in the water 

column and 1,626 ind/m² per site in the sediment in a year. The study defined four typologies 

of ponds according to the environmental variables and the presence of some key FMI taxa. The 

first group had a long flooding time, high silt content, and aquatic vegetation cover. The 

associated taxa were Gammaridae and Atyidae in the water column. The second group 

contained shallow ponds with soft slopes and a high aquatic vegetation cover (>75 %), which 

result in high FMI diversity and abundance in the water column. The third group contained 

ponds with steep slopes, moderate water depth, high silt content in the sediment, and 

Gammaridae as the major taxon in both environments. Finally, the fourth group of ponds had 

high water levels, moderate slopes, and high sand content in the sediment. Such sites presented 

a rich abundance of invertebrates in the sediment. This study was undertaken as part of a 
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research project that aims to understand the trophic relationship between these invertebrate taxa 

in two attractive wetlands for waterbirds and the Northern shoveler.  

 

K e y w o r d s  

 

Freshwater metazoan invertebrates, wetlands, annual dynamics, environmental parameters, 

typology.  

 

1 .  I n t r o d u c t i o n  

 

Freshwater metazoan invertebrates (FMIs) are a phylogenetically and biologically 

heterogeneous group that live in the benthos and pelagos zones of lentic and lotic freshwater 

ecosystems. FMIs are important in almost all freshwater regions, with approximate densities of 

106 individuals/m2 in the sediment and 105 to 106 individuals/m3 in the water column (Strayer 

2006). FMIs depend on certain habitat characteristics, interactions with other organisms 

(competition, predation, or parasitism), and type and abundance of food resources (Thorp and 

Rogers 2015). The main environmental factors that influence these organisms’ abundance and 

diversity are the duration of the hydroperiod, depth of the water column, water surface, 

hydrology, water chemistry (e.g. salinity, pH, dissolved oxygen), presence of predators, and 

presence of macrophytes (Zimmer et al. 2000). 

 

FMIs are extremely sensitive to the physicochemical variations in water (Hellawell 1986) and 

climate change (Khamis et al. 2014). Their densities vary with seasons, and they are more 

abundant in spring/summer than in winter (DuBowy 1988). In spring, mostly, FMIs hatch as 

Chironomids (Danell and Sjöberg 1977). In winter, several FMI species overwinter as eggs, 

tiny larvae, or pupae (Greenhalgh and Ovenden 2017). Overall, these invertebrates play an 

important role in the functioning of freshwater ecosystems. They influence the primary 

productivity by grazing, decomposition of organic matter. In addition, FMIs have a central place 

in food webs. Due to their high nutritional value (Moreau et al. 2021), they are an essential food 

resource for many organisms such as freshwater fishes, amphibians (Diehl 1992), and terrestrial 

vertebrates that live in wetlands (e.g. waterbirds such as the Northern shoveler Spatula clypeata; 

Bolduc and Afton, 2004). The northern shoveler’s diet in the different phases of its life cycle, 
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particularly the reproduction period, is composed of FMIs (Ankney and Afton 1988). Thus, it 

is important to identify the variables that influence the abundance and structure of FMI 

communities and understand the prey-predator interactions to conserve the species living in 

wetlands (FMIs, fishes, amphibians, waterbirds, terrestrial vertebrates) as well as better manage 

their habitats. Consequently, this study was undertaken as part of a research project that aims 

to understand the trophic relationship between these taxa and the Northern shoveler.  

 

Thus far, little attention has been paid to the life cycle, ecology, and conservation of FMIs. 

Several studies have assessed FMI abundance and diversity but only over a specific period (e.g. 

one season) or focusing on a single group (e.g. benthic invertebrates or one taxa) (Whiteside et 

al. 1978; de Szalay and Resh 1996). Thus, to conserve freshwater ecosystems and the species 

linked to them while responding to global change, this study on FMIs’ annual dynamics 

(diversity, abundance, gross energy) in 30 artificial ponds was conducted. The ponds are located 

in the Marais breton (MB) and the Marais poitevin (MP) on the French Atlantic coast (Vendée, 

France), two attractive wetlands for waterbirds especially during the spring migration and 

reproduction seasons. This study’s objective was to examine, over two years and with a high 

monitoring frequency, the interannual, seasonal, and monthly variability of FMIs (from the 

water column and the sediment) in artificial ponds and determine the environmental and 

climatic factors that influence their presence. In a period of climatic change (reduced freezing 

periods in winter, increased dryness in summer), understanding FMI presence and abundance 

is essential. The following were hypothesised: we observed that Northern shoveler are more 

abundant in MB ponds (Moreau, pers.com) than in the MP. The hypothesis is that FMIs are the 

most diverse and abundant in MB pond and especially in spring/summer.  

 

2 .  M a t e r i a l s  a n d  M e t h o d s  

 

2 . 1 .  S a m p l e  l o c a t i o n  a n d  t i m i n g  

 

Over two years, from November 2019 to October 2021, 20 ponds in the MB and 10 ponds in 

the MP were monitored (Fig. 1). The MB has an area of approximately 32,000 ha whereas the 

MP is the largest of the western French wetlands, with 81,000 ha.  
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The habitats chosen for this study were private hunting ponds, belonging to hunters and 

sometimes co-managed with farmers. The artificial ponds were mainly created by landowners 

between 1980 and 1995 and used for hunting from 21 August to 31 January. Throughout the 

year, the owners preserve their land parcel (meadows and pond) using various management 

operations (e.g. mowing, grazing, cutting of rushes). Water level management depends on the 

pluviometry, owner, and local authorities (authorisation/restriction depending on the water 

resource). Access to these sites was made possible thanks to the network of the Departmental 

Hunters Federation of Vendée (FDC85). From March to July 2020 and 2021, the sampling was 

conducted fortnightly and during the day, always at the same hour, for each site. This period 

corresponds to not only the reproductive phenology of waterfowl and waders but also when the 

FMIs were supposed to be most abundant. Therefore, from August to February, the monitoring 

frequency was changed to monthly. 

 

 

Fig. 1 Localization of the 30 sampling ponds in the MB (20 sites) and the MP (10 sites) 

 

2 . 2 .  F i e l d  s a m p l i n g  m e t h o d s  

 

FMIs include benthic organisms (living in or near the sediment), free-swimming nekton, and 

plankton (living in the water column). In each site, FMIs larger than 200 µm were sampled 
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using two methods: coring and sieving (for 200 µm) for the FMIs in the sediment and using a 

plankton net for the FMIs in the water column (the water column is named water below). 

 

2 . 2 . 1 .  E n v i r o n m e n t a l  p a r a m e t e r s  

 

The sites had several environmental parameters regarding the weather conditions, water regime, 

physical and chemical environment, and vegetation cover (Table 1). Their geography was 

assessed only once over the two years on the QGIS geographic information system (QGIS 

Development Team 2009), excluding the agricultural practices (e.g. grazing, mowing), which 

were examined on each field trip. Meteorological (data from the meteorological station of La 

Roche-sur-Yon, Vendée, France), hydraulic, physical, chemical, and vegetation variables were 

measured during each field trip, whereas granulometry was assessed only once during the 

monitoring period. The sediment’s mean grain size, after removing the organic matter, was 

measured using laser granulometry (Mastersizer, 2000; Malvern Instruments, U.K.) and then 

estimated according to the Folk and Ward theory (Folk and Ward 1957) using the GRADISTAT 

program (Blott and Pye 2001). The water height and soft sediment depth were measured with 

a graduated stake. The dissolved oxygen concentration and saturation, salinity, pH, and water 

temperature were measured using a multi-parameter probe (VWR MU 6100 H Multimeter). 

The different types of vegetation in the water and edges as well as the slope’s inclinations were 

characterized empirically. The presence of the Northern shoveler (nests, broods, and individuals 

in stopover) was noted from March to July (fortnightly monitoring) during the field trip. 

 

Table 1. Environmental parameters (abiotic and biotics parameters) measured on each sampling site (: the 

variable was measured only once over two years, : the variable was measured only once during each field 

monitoring, : the variable was measured thrice, or triplicates, during each field monitoring).  

Variable type Variable name Units Description  

Geographical Wetland x MB or MP  

Geographical Initial site area m² Water surface  

Geographical Site area m² Water surface depending on the water loss  

Geographical Meadow area m² The boundary of a site corresponds to the channels 

that border the meadow 

 

Geographical Agricultural 

practices 

x Management methods and/or agricultural 

practices 

 

Meteorological Maximal air 

temperature 

°C Maximum air temperature  

Meteorological Minimum air 

temperature 

°C Minimum air temperature   

Meteorological Precipitations mm Sampling day pluviometry  
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Meteorological Sunshine h Sampling day sunshine duration  

Hydraulic 

parameters 

Time flooded  % Rate of time flooded during the two years to 

define permanent or temporary ponds 

 

Hydraulic 

parameters 

Water pumping x Whether there is water pumping between two 

samplings 

 

Hydraulic 

parameters 

Water loss  % Percentage of water loss  

Hydraulic 

parameters 

Water height cm Water height, measured using a graduated stake  

Physical parameters Sediment height cm Sediment height, measured using a graduated 

stake 

 

Physical parameters Siltation rate  % Siltation rate  

Physical parameters Clay rate  % Percentage of clay in the sediment after the 

granulometry analyses  

 

Physical parameters Silt rate  % Percentage of silt in the sediment after the 

granulometry analyses  

 

Physical parameters Sand rate  % Percentage of sand in the sediment after the 

granulometry analyses  

 

Physical parameters Site depth cm Site depth corresponds to the water and sediment 

height 

 

Physical parameters Slope  % Slopes were estimated in situ and coded into three 

categories: 1=soft slope (<5 %), 2=moderate slope 

(<10 %), 3=steep slope (>10 %) 

 

Water chemistry Water temperature °C Water temperature  

Water chemistry Dissolved oxygen 

concentration 

mg/L Dissolved oxygen concentration collected using a 

multi-parameter probe 

 

Water chemistry Dissolved oxygen 

saturation 

 % Dissolved oxygen saturation collected using a 

multi-parameter probe 

 

Water chemistry Salinity x Salinity collected using a multi-parameter probe  

Water chemistry pH x pH collected using a multi-parameter probe   

Vegetation Aquatic vegetation  % Percentage cover of aquatic vegetation  

Vegetation Emerged 

vegetation 

 % Percentage cover of emergent aquatic vegetation  

Vegetation Submerged 

vegetation 

 % Percentage cover of submerged aquatic vegetation  

Vegetation Riparian 

herbaceous 

 % Percentage cover of riparian herbaceous  

Vegetation Riparian 

helophytes 

 % Percentage cover of riparian helophytes  

Vegetation Aquatic invasive  % Percentage cover of invasive aquatic vegetation  

Vegetation Riparian invasive  % Percentage cover of invasive riparian vegetation  

Northern shoveler Shoveler stopover  x Number of individuals in stopover  

Northern shoveler Shoveler breeder  x Number of breeding pairs  

Northern shoveler Shoveler brood  x Number of broods  

FMI Abundance in water  ind/m3 Density per m3 of the FMIs in the water  

FMI Diversity in water  x Diversity of the FMIs in the water  

FMI Gross energy in 

water 

cal/ m3 Gross energy in cal/m3 of the FMIs in the water  

FMI Abundance in 

sediment  

ind/m2 Density per m² of the FMIs in the sediment  

FMI Diversity in 

sediment  

x Diversity of the FMIs in the sediment  

FMI Gross energy in 

sediment 

cal/m² Gross energy in cal/m² of the FMIs in the sediment  

 



C h a p i t r e  n ° 3 .  A r t i c l e  n ° 2  

 

1 1 8  C a n a r d  s o u c h e t  e t  i n v e r t é b r é s  d ’ e a u  d o u c e  

 

2 . 2 . 2 .  F M I s  i n  t h e  w a t e r  

 

FMIs in the water in the vegetated and non-vegetated areas of each site were sampled randomly 

using a plankton net (200 µm mesh; opening size of 15x35.5 cm) in horizontal net lines 2-m 

long in the water. The samples were preserved in 70 % ethanol (final concentration).  

 

2 . 2 . 3 .  F M I s  i n  t h e  s e d i m e n t  

 

FMIs in the sediment underwent core sampling (8-cm diameter, 5-cm depth). Triplicates were 

carried out randomly in the vegetated and non-vegetated areas of each site. For each sediment 

core, the water was removed and the first 5 cm of sediment was removed using a core pusher, 

sieved (200-µm mesh size), and then fixated with 70 % ethanol (final concentration). The 

sediment thickness and mesh size to sieve were chosen according to the feeding type of the 

Norther shoveler. The shoveler feeds on the surface of the sediment of the prey whose size 

varies from 0.1 mm to 5.0 mm (Pirot and Pont 1987). 

 

2 . 3 .  L a b o r a t o r y  m e t h o d s  f o r  F M I  a n a l y s i s   

 

For each sample, the individuals were identified and counted using a binocular magnifier 

(Euromex, Series Z, 7-45 x). The FMIs’ family (except for Copepoda, Subclass; Cladocera, 

Superorder; Hydracarina, Subclass; and Ostracoda, Class) was identified using a reference 

manual (Tachet et al. 2010). FMI abundance in the sediment and water was expressed in 

individuals/m² and individuals/m3, respectively (Table 1). The gross energy (Table 1) was 

calculated from the individual energetic value and dry weight. The reference value was taken 

from Moreau et al. (2021). 

 

2 . 4 .  S t a t i s t i c a l  a n a l y s e s   

 

The abundance of the most important taxa, that is, taxa collected in more than 8 % of the total 

sample, was used to study the relationships of this taxa with habitat variables. The differences 

in the abundance and diversity of FMIs from the water and the sediment between years, 

wetlands (MB and MP), and seasons (winter=January, February, March; spring=April, May, 
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June; summer=July, August, September; fall=October, November, December) were analysed 

using a Wilcoxon test or Kruskal-Wallis test with R version 4.1.3 (RStudio Team 2019). 

 

All analyses were performed in R version 4.1.3 (RStudio Team 2019) using the ‘PLS’ (Liland 

et al. 2021) and ‘FactoMineR’ (Husson et al. 2020) packages. All abundance data were log 

transformed and all environmental parameters rank transformed. A partial least squares 

regression (PLS) was used to study the correlation between quantitative environmental 

parameters and their link with FMI abundance and diversity in the water and sediment. 

Interpretations of the PLS models were based on the variable importance in projection (VIP). 

Variables with VIP>0.6 were considered significant for the model. Then, two multiple factor 

analyses (MFA) were conducted to simultaneously study all the components (environmental 

parameters and FMI taxa). The first MFA, performed with all the samples from all the sites, 

showed that two sites (MB17 and MB20) contributed strongly to dimension 1 (axis 1). To better 

understand the parameters that influence the presence and dynamics of invertebrate taxa, the 

second MFA was conducted excluding these two sites. Six matrixes were used for both MFAs 

(Table 2). Finally, a Hierarchical Clustering on Principal Components (HCPC) based on the 

first four components of the MFAs was used to establish the cluster of FMI taxa and the 

determining variables across the 30 sites. Variables with cos²>0.2 were considered significant 

for the model. 

 

Table 2. Composition of the six matrixes used for the MFA.  

Matrix name Matrix type Variable type Variable name 

inv.water Active Frequencies Abundance of each taxon in the water 

inv.sediment Active Frequencies Abundance of each taxon in the sediment 

env.quali.var. Active Categorical Slope, aquatic vegetation cover, flooding time, 

precipitations 

env.quanti.var. Active Quantitative Site area, clay, silt and sand rate, water level, maximal 

air temperature, water temperature, pH, dissolved 

oxygen concentration, and saturation 

env.quali.var.sup. Illustrative Categorical Location (wetlands, site), seasonality, and Northern 

shoveler data (number of individuals in stopover, 

number of breeders) 

env.quanti.var.sup. Illustrative Quantitative Abundance, diversity, and gross energy 
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3 .  R e s u l t s  

 

The median value was used to express the abundance and diversity data. The confidence 

interval corresponds to the first and third quartile. 

 

3 . 1 .  F a u n a l  d i v e r s i t y  

 

During the two years of monitoring, 34 and 24 taxa were sampled in the water and sediment, 

respectively, in the two wetlands. Only the taxa with greater than 8 % occurrence over all the 

samples (n=854) were considered for the statistical analysis: 16 for the water and 7 for the 

sediment (Fig. 2). Microcrustaceans (size<2.5 mm; Copepoda 82 %, Cladocera 76 %, 

Ostracoda 47 %), Corixidae (74 %), and Chironomidae (52 %) had more than 40 % occurrence 

in all the water samples. The most common taxa found in the sediment samples were 

Chironomidae (75 %), Ostracoda (62 %), and Oligochaeta (46 %).  

 

 

Fig. 2 Occurrence of the most widespread FMI taxa (n=16 in the water and n=7 in the sediment) in all the samples 

(n=854). Microcrustaceans had a size<2.5 mm and crustaceans>2.5 mm. The category ‘other taxa’ is composed of 

taxa whose occurrence is less than 8 % of all samples. 
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3 . 2 .  F M I  d y n a m i c s  i n  t h e  w a t e r  

 

3 . 2 . 1 .  V a r i a t i o n  o f  d i v e r s i t y  i n  t h e  w a t e r  a n d  r e l a t i o n s h i p s  w i t h  

t h e  e n v i r o n m e n t a l  p a r a m e t e r s  

 

The diversity (Fig. 3A) was higher in winter and spring in the first year than in the second year 

of monitoring (Wilcoxon; p value<0.05). In contrast, the diversity was higher in summer in the 

second year (Wilcoxon; p value<0.05).  

 

Furthermore, the diversity (Fig. 3C) was higher in the MP than in the MB in winter (Wilcoxon; 

p value<0.05). Across all the years and wetlands (Fig. 3E), there was a significant difference 

in diversity between winter/spring and winter/summer (Kruskal-Wallis, p value<0.05; Dunn's 

test, p value<0.05). The lowest diversity was found in winter (4 taxa/pond [3.25-5.75]) and the 

highest in spring (5 taxa/pond [4-6.5]) and summer (5 taxa/pond [4-6.5]). Finally, the PLS 

regression (Fig. 3H) showed that the diversity was negatively correlated with water height but 

positively correlated with aquatic vegetation, pH, water temperature, and clay proportion.  

 

3 . 2 . 2 .  V a r i a t i o n  o f  a b u n d a n c e  i n  t h e  w a t e r  a n d  r e l a t i o n s h i p s  w i t h  

t h e  e n v i r o n m e n t a l  p a r a m e t e r s  

 

During the two years of monitoring, 3,357 ind/m3 [1,148-9,064] per site were found in the 

water. The abundance (Fig. 3B) was higher in spring and summer during the second year than 

in the first year (Wilcoxon; p value<0.05). In winter (Fig. 3D), the abundance was higher in the 

MP (3,230 ind/m3 [1,347-8,006]) than in the MB (1,390 ind/m3 [323-3,733]) (Wilcoxon, p 

value<0.05).  

 

In January, February, and March, there were significantly less FMIs in the water (Kruskal-

Wallis, p value<0.05; Dunn's test, p value<0.05) than in the other months of the year. 

Furthermore, there were significatively less FMIs in the water in winter (1,678 ind/m3 [562-

4,512]) than in spring (5,173 ind/m3 [1,434-13,700]), summer (3,807 ind/m3 [1,632-8,549]), 

and autumn (4,004 ind/m3 [1,625-9,366]) (Fig. 3F; Dunn's test, p value<0.05). The analysis of 

the spring, summer, and fall months showed that the invertebrate abundance was highest from 

mid-May to mid-July than in April and October (Kruskal-Wallis, p value<0.05; Dunn's test, p 
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value<0.05) (Fig. 3G). The PLS regression showed that the abundance was inversely related to 

the clay, silt, and sand proportion; water height; water temperature; and dissolved oxygen 

concentration (Fig. 3I).  

 

Finally, the gross energy was higher in the MP than in the MB (Fig. 3J and Fig. 3K) (Wilcoxon, 

p value<0.05) in winter and autumn. Across the two wetlands, the energy value was highest in 

summer (10,845 kcal/m3 [6,162-24,957]) and lowest in winter (2,370 kcal/m3 [1,165-4,319]) 

than in the other seasons (Kruskal-Wallis, p value<0.05; Dunn's test, p value<0.05).  

 

3 . 3 .  F M I  d y n a m i c s  i n  t h e  s e d i m e n t  

 

3 . 3 . 1 .  V a r i a t i o n  o f  d i v e r s i t y  i n  t h e  s e d i m e n t  a n d  r e l a t i o n s h i p s  

w i t h  t h e  e n v i r o n m e n t a l  p a r a m e t e r s  

 

Interannual difference in the diversity of FMI was found in wetlands (Kruskal-Wallis, p 

value<0.05; Dunn's test, p value<0.05) (Fig. 4C) but not in the sediment (Wilcoxon, p 

value>0.05) (Fig. 4A). Furthermore, in all the seasons, diversity was higher in the MP than in 

the MB. Across seasons, sites, and wetlands, the lowest diversity was in summer; the other 

seasons had similar diversities (Kruskal-Wallis, p value<0.05; Dunn's test, p value<0.05) 

(Fig. 4E). Finally, the PLS regression (Fig. 4H) showed that diversity was positively correlated 

with pH, aquatic vegetation, dissolved oxygen concentration, and site area but negatively 

correlated with water temperature. 

 

3 . 3 . 2 .  V a r i a t i o n  o f  a b u n d a n c e  i n  t h e  s e d i m e n t  a n d  r e l a t i o n s h i p s  

w i t h  t h e  e n v i r o n m e n t a l  p a r a m e t e r s  

 

In the sediment, 1,260 ind/m2 [509-2,338] were found per site. In autumn and summer, the 

abundance was significantly higher during the second year than the first year (Wilcoxon, 

p value>0.05) (Fig. 4B). In spring, the abundance was higher in the MP (2,194 ind/m² [1,327-

3,931]) than in the MB (796 ind/m3 [398-1,741]) (Wilcoxon, p value<0.05) but similar during 

the other seasons (Wilcoxon, p value>0.05) (Fig. 4D).  
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Overall, there were significantly more FMIs in the sediment (Kruskal-Wallis, p value<0.05; 

Dunn's test, p value<0.05) in January and February than in the other months (Fig. 4F and 

Fig. 4G). The abundance (1,725 ind/m2 [730-2,920]) was significantly higher in winter than in 

spring (1,260 ind/m2 [544-2,288]) and summer (730 ind/m2 [298-1,899]) (Dunn's test, p 

value<0.05). An analysis from April to December showed peak abundance in June and 

December. Furthermore, the PLS regression (Fig. 4I) showed that abundance was positively 

correlated with pH, water height, and site area and negatively correlated with dissolved oxygen 

concentration.  

 

Finally, analyses of the gross energy dynamics showed that in spring, the gross energy was 

higher in the MP than in the MB (Wilcoxon, p value<0.05) (Fig. 4J). Across the two wetlands, 

the energy value was lowest in summer than in the other seasons (Kruskal-Wallis, p value<0.05; 

Dunn's test, p value<0.05) (Fig. 4K). 
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Fig. 3 Analyses of the diversity (A.C.E.H.), abundance (B.C.F.G.I.), and energetic value (J.K.) of the FMIs in the 

water. The red dot corresponds to the mean. A.B.C.D.: Mean comparison (Wilcoxon test) of the diversity (A.C.) 

and abundance (B.D.) between the two years of monitoring (A.B.) and the two wetlands (C.D.) according to the 

season. E.F.G.: Mean comparison (Kruskal-Wallis) of diversity (E.) and abundance (F.G.) according to the season 

(E.F.) and months from April to December (G.). H.I.: The PLS that explained the global diversity (H.) and global 

abundance (I.) according to the environmental parameters; the first four components of the PLS explained 89 % 

(H.) and 92.2 % (I.) of the variance. Only the variables with a VIP score greater than 0.6 were represented. J.K.: 

The gross energy mean comparison between the seasons (J., Kruskal-Wallis test) and according to the wetlands 

and seasons (K., Wilcoxon test). 
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Fig. 4 Analyses of the diversity (A.C.E.H.), abundance (B.C.F.G.I.), and energetic value (J.K.) of FMIs in the 

sediment. The red dot corresponds to the mean. A.B.C.D.: Mean comparison (Wilcoxon test) of the diversity (A.C.) 

and abundance (B.D.) between the two years of monitoring (A.B.) and the two wetlands (C.D.) according to the 

season. E.F.G.: Mean comparison (Kruskal-Wallis) of diversity (E.) and abundance (F.G.) according to the season 

(E.F.) and month from April to December (G.). H.I.: PLS explained the global diversity (H.) and global abundance 

(I.) according to the environmental parameters. The first four components of the PLS explained 90.1 % (H.) and 

91.8 % (I.) of the variance. Only variables with a VIP score>0.6 were represented. J.K.: The gross energy mean 

comparison between seasons (J., Kruskal-Wallis test) and according to the wetland and season (K., Wilcoxon test). 
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3 . 4 .  L i n k  b e t w e e n  t h e  e n v i r o n m e n t a l  p a r a m e t e r s  a n d  i n v e r t e b r a t e  

t a x a  ( M F A )  

 

As discussed earlier, the first MFA was performed with all the samples from all the sites using 

six matrixes (Table 2). The first two dimensions explained 18.03 % of the variance. The 

analysis showed that stations MB17 and MB20 contributed strongly to dimension 1. These sites 

were characterized by a flooding time of between 76 % and 100 % over the two years, high silt 

rate (78 %), between 50 % and 100 % of aquatic vegetation cover, and low abundance but high 

energetic value of FMIs (Table 3). The major taxa at these two sites were shrimps (Atyidae) 

and gammarids (Gammaridae). 

 

Table 3. Median value and confidence interval of the main variables in sites MB17 and MB20. The ‘other sites’ 

category corresponds to all the MP sites (MP01 to MP10) and the other MB sites (MB01 to MB16, MB18 and 

MB19). 

Variable Site MB17 Site MB20 Other sites 

Atyidae (W - water) (ind/m3) 18[0-854] 113[19-216] 0[0-0] 

Gammaridae (W - water) 

(ind/m3) 
5[3-34] 338[94-1,014] 0[0-0] 

Gammaridae (S - sediment) 

(ind/m²) 
83[38-141] 66[0-232] 0[0-0] 

Abundance in the water 

(ind/m3) 
1,359[645-2,977] 1,263[901-3,126] 4,766[1,468-14,278] 

Gross energy in the water 

(kcal/m3) 
11,818[1,122-42,070] 13,245[5,919-25,708] 5,476[2,667-12,354] 

Diversity in the water 4.25[3.88-5.00] 4.00[3.00-5.00] 5.00[4.00-6.00] 

Abundance in the sediment 

(ind/m²) 
2,288[1,802-2,826] 995[696-2,256] 1,393[531-3,118] 

Gross energy in the sediment 

(kcal/m²) 
4,733[3,441-5,942] 3,014[1,808-5,027] 1,570[704-3,173] 

Diversity in the sediment 2.00[1.88-2.63] 1.50[1.50-2.00] 2.50[2.00-3.50] 

Silt rate 81.01 76.61 66.43[61.13-70.71] 

Clay rate 11.34 11.64 7.80[7.12-10.08] 

Sand rate 7.66 11.75 25.60[20.15-29.81] 

Percentage cover of aquatic 

vegetation 
[50-100] [50-100] [0-100] 

Flooding time (% over the two 

years) 
[76-100] [76-100] [50-100] 

 

To better understand the environmental parameters that influence the presence and dynamics 

of invertebrate taxa, the second MFA was conducted excluding the sites MB17 and MB20. The 

first four MFA dimensions explained 30.03 % of the variance. As active variables, on 

dimension 1 (Fig. 5A), black swimmers (Pleidae) and water boatmans (Corixidae) were related 

to moderate slopes and 50-75 % aquatic vegetation cover. In contrast, babbler snails (Physidae) 
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and mayflies (Ephemeroptera) were related to soft slopes, 75-100 % aquatic vegetation cover, 

and a high rate of clay in the sediment. On dimension 2, the low cover of aquatic vegetation did 

not appear to be related to any taxon. On dimension 3 (Fig. 5B), soft slopes and a high sand 

rate in the sediment were correlated but opposed to steep slopes and a high silt rate in the 

sediment. In addition, high aquatic vegetation cover was related to soft slopes and inversely 

low aquatic vegetation cover to steep slopes. Gammaridae was the only taxon represented on 

dimensions 3 and 4, supposedly correlated with steep slopes on dimension 3 and dissolved 

oxygen concentration on dimension 4. The taxon also appeared to be inversely correlated with 

low aquatic vegetation cover and high water and air temperatures.  

 

 

Fig. 5 Active variable on MFA dimensions 1 and 2 (a) and dimensions 3 and 4 (b). Dimensions 1 and 2 explained 

16.8 % of the variance. Dimensions 3 and 4 explained 13.3 % of the variance. Only variables with a cos² greater 

than 0.2 were represented. The letters W and S in front of the FMI taxa stand for water and sediment FMI, 

respectively. 

 

The representation of the sites according to seasons or wetlands on the first four dimensions of 

the MFA factorial plane showed that there was an opposition, on dimensions 1, 3, and 4, of 

autumn and winter with spring and summer (Fig. 6A and Fig. 6B). On dimensions 2 and 4, 

there was an opposition of the MB, and the MP (Fig. 6C and Fig. 6D). 
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Fig. 6 Distribution of the sites/date of each site within the Dim.1 x Dim.2 MFA plane (a, c) and the Dim.3 x Dim.4 

MFA plane (b, d). The coloured ellipses show the standard deviation of group centroids by season (a, b) and 

wetlands (c, d). Dimensions 1 and 2 explained 16.8 % of the variance. Dimensions 3 and 4 explained 13.3 % of 

the variance. Only variables with a cos² greater than 0.2 were represented. 

 

3 . 5 .  S i t e  t y p o l o g y  a n d  k e y  F m M I  t a x a  

 

The dendrogram of the HCPC resulted in three clusters determined by the variables of the first 

four MFA dimensions (Table 4). Dimensions 1 and 2 explained 16.8 % of the variance. The 

localisation (MB or MP) and the season were not determining factors in the description of these 

clusters, which were determined according to the site typology and the presence of some key 

FMI taxa.  
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Table 4. Results of the cluster analysis. 

Group of 

variables 

Cluster 1 

N=139 

Cluster 2 

N=169 

Cluster 3 

N=145 

MB sites  MB01, MB04, MB09, 

MB10, MB11, MB19  

MB02, MB03, MB06, 

MB08, MB11, MB12, 

MB14, MB18  

MB04, MB05, MB07, 

MB13, MB15, MB16  

 

 

   

MP sites  MP01, MP02, MP03, MP04 MP06, MP07, MP09 MP05, MP08, MP10 

 

 

   

Environmental 

parameters 

Large area, soft slope, and 

low water height 

 

Granulometry: 63 % silt and 

28 % sand 

 

Aquatic vegetation 

cover>75 %  

 

Dissolved oxygen saturation 

around 82 % 

 

pH around 8.0 

Small area, steep slope, and 

moderate water height 

 

Granulometry: 72 % silt and 

19 % sand 

 

Aquatic vegetation cover 

between 0 and 100 % 

 

Dissolved oxygen saturation 

around 96 % 

 

pH around 8.4 

Moderate area, moderate 

slope, and high water height 

 

Granulometry: 55 % silt and 

37 % sand 

 

Aquatic vegetation cover 

between 0 and 100 % 

 

Dissolved oxygen saturation 

around 100 % 

 

pH around 8.5 

 

 

   

FMI in the water High abundance 

 

Moderate diversity 

 

Hight gross energy  

 

Major taxa: Chironomidae, 

Cladocera, Corixidae, 

Ephemeroptera, Ostracoda, 

Physidae, Dytiscidae, 

Hydrophilidae, Zygoptera  

 

Taxa with moderate 

abundance: Copepoda  

Moderate abundance 

 

Moderate diversity 

 

Moderate gross energy 

 

Major taxa: Gammaridae 

 

Taxa with moderate 

abundance: Atyidae, 

Chironomidae, Cladocera, 

Copepoda, Corixidae, 

Ephemeroptera, Mysidae, 

Ostracoda, Physidae, 

Dytiscidae, Notonectidae 

Low total abondance 

 

Low diversity 

 

Moderate gross energy 

 

Major taxa: Copepoda, 

Mysidae, Ostracoda, 

Pleidae, Hydracarina, 

Notonectidae 

 

Taxa with moderate 

abundance: Chironomidae, 

Cladocera, Corixidae, 

Gammaridae 

 

 

   

FMI in the 

sediment 

Low abundance 

 

Moderate diversity 

 

Moderate gross energy 

 

Major taxa: Physidae 

 

Taxa with moderate 

abundance: Chironomidae, 

Ostracoda, Oligochaeta 

Moderate abundance 

 

Moderate diversity 

 

Moderate gross energy 

 

Major taxa: Chironomidae, 

Oligochaeta, 

Ceratopogonidae, 

Gammaridae 

 

Taxa with moderate 

abundance: Ostracoda, 

Physidae, Corixidae 

High abundance 

 

Moderate diversity 

 

Moderate gross energy 

 

Major taxa: Chironomidae, 

Ostracoda, Corixidae 

 

Taxa with moderate 

abundance: Oligochaeta, 

Ceratopogonidae 
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4 .  D i s c u s s i o n  

 

This study’s objective was to examine the FMI dynamics (diversity, abundance, gross energy) 

in 30 artificial ponds located in 2 wetlands (the MB and MP, Vendée, France) over 2 years. The 

data showed a difference in FMI abundance between the first and second year of monitoring. 

In the first year, spring was marked by numerous storms and precipitations that could lead to a 

dilution effect in the ponds (Moreau, personal comment). As the protocol was standardised, the 

same water volume was sampled at each site and each sampling day. However, the summer of 

the second year was dry, which could have lead to FMI concentration. The results showed that 

water height influences FMI abundance. Low water levels result in high invertebrate diversity 

and abundance. However, four pond typologies could be defined according to the 

environmental variables and the presence of some key FMI taxa. 

 

4 . 1 .  F M I  p r e s e n c e  i n  t h e  M a r a i s  b r e t o n  a n d  M a r a i s  p o i t e v i n  

 

Although artificial, these ponds appear to be of primary importance for wildlife and rich in FMI. 

In both the MB and the MP, the FMI diversity in the water (5 taxa/pond [4-6]) and sediment 

(2.5 taxa/pond [2-3.5]) was similar to that found in other wetlands around the world. In the 

wetlands of West Virginia, from April to September, the diversity in the water was 8±1.5 

families/wetland in emergent water and 4.1±1.7 families/wetland in open water and the 

diversity in the sediment was 4.8±1.4 families/wetland in emergent water and 3.6±2 

families/wetland in open water (Balcombe et al. 2005). Moreover, the highest abundance was 

found in spring in the MP in both water (3,357 ind/m3 per site [1,148-9,064]) and sediment 

(1,260 ind/m2 [509-2,338]). For comparison, in West Virginia, Balcombe et al. (2005) focused 

on the water column and collected 12,600 ind/m3 from emergent waters and 2,400 ind/m3 from 

open water. They sampled the sediment and found 161 ind/m² in the emergent waters and 140 

ind/m² in the open water. Thus, this study shows that the FMI were abundant in the MB and 

MP ponds. 
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4 . 2 .  S e a s o n a l  F M I  d y n a m i c s  a n d  e f f e c t  o f  t h e  e n v i r o n m e n t a l  

v a r i a b l e s  i n  t h e  w a t e r  a n d  s e d i m e n t  

 

This study showed that water height and temperature, dissolved oxygen concentration, aquatic 

vegetation, and pH have a definite impact on FMI abundance and diversity in both water and 

sediment.  

 

4 . 2 . 1 .  W a t e r  c o l u m n  F M I   

 

FMI abundance and diversity in the water was significantly lower in winter than in other 

seasons, with a higher abundance from late May to early July. FMI populations remain more 

abundant in spring and summer (March to July) than in winter (DuBowy 1988). In winter, 

several FMI species winter as eggs, tiny larvae, or nymphs. Invertebrate hatching and 

emergence occurs mainly in spring with high abundance of families such as Chironomidae 

(Danell and Sjöberg 1977), making these species increasingly available to breeding waterbirds 

and duck broods. For many species of waterfowls (e.g. Northern pintail Anas acuta, Mallard 

Anas platyrhynchos, Gadwall Mareca strepera) and shorebirds, Chironomidae larvae are an 

important dietary component that influences their habitat selection, especially during the pre-

breeding period (Eldridge 1990; Safran et al. 1997). Northern shovelers are thought to select 

feeding sites based on the chironomid biomass (Safran et al. 1997). 

 

In addition, the highest invertebrate abundance in water was related to low water level and low 

dissolved oxygen concentrations (around 4 mg/L). The dissolved oxygen concentration was 

always taken at the same time for each site, which allowed the comparison of the value between 

several field trips to the same site. However, since the monitoring was conducted over entire 

days, it was difficult to compare this value between sites because the measurements were from 

different times of the day. Indeed, dissolved oxygen was a variable parameter in time and 

especially on a daily scale due to the influence of light intensity on the production of oxygen 

by plants and phytoplankton (by photosynthesis). Dissolved oxygen is mainly consumed by 

organisms whose metabolism is a function of temperature. Thus, the consumption rate is higher 

in summer than in winter (seasonal variation). Finally, since the ponds studied were shallow, 

the water temperature fluctuated strongly during the same day, especially in summer.  
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Diversity was high with high aquatic vegetation cover and low water height. Indeed, low and 

heterogeneous water levels influenced the development of diversified aquatic vegetation, thus 

sheltering a greater diversity of aquatic invertebrates (Friday 1987; Zimmer et al. 2000; Batzer 

and Boix 2016). Moreover, some plants such as the common water-crowfoot Ranunculus 

aquatilis, a typical vegetation of the Vendée wetlands (Dupont 1986), emerge in spring and 

generate diverse invertebrate communities, particularly by purifying the water and creating a 

refuge from predators (Gregg and Rose 1982). Although the absence or presence of vegetation 

in the water column influences diversity, this parameter does not appear to influence the FMI 

abundance in water. Of all the taxa sampled at the 30 sites, microcrustaceans were the most 

abundant. Indeed, in wetlands, in both summer and winter, cladocerans were generally the most 

abundant (Rogers et al. 2010). This taxon does not always have a preference between vegetated 

habitats and open water (Romare et al. 2003). Their density can reach up to one million per 

square meter of floor, even under the ice in early winter (Rogers et al. 2010), and their presence 

in 76 % of this study’s samples may explain the fact that aquatic vegetation influences FMI 

diversity and not their abundance. 

 

Interestingly, FMIs in water were most energetic in summer, a period that corresponds to the 

rearing of Anatidae chicks. Thanks to their high energy requirements during the breeding 

season, Anatidae shift to a high protein diet (Fredrickson and Reid 1988). FMIs such as 

Chironomidae larvae, Corixidae, and Gammaridae are protein-rich taxa (56 %, 72 % and 47 % 

respectively) compared to plants such as corn, which contains only 5.7 % protein (Baldassarre 

and Bolen 2006). These FMI taxa were present in spring and summer in the two studied 

wetlands. 

 

4 . 2 . 2 .  S e d i m e n t  F M I   

 

FMIs in the sediment were equally diverse throughout the year with the exception of summer. 

The dry period (summer) is a constraint for aquatic fauna, resulting in a lower taxonomic 

diversity in temporary ponds than in permanent ponds (Batzer and Boix 2016). Diversity was 

positively related to aquatic vegetation cover and site size and to a slightly basic pH (between 

8 and 9) and low water temperatures. Indeed, habitat complexity (habitat area and macrophyte 

habitat complexity) has a positive relationship with benthic invertebrate diversity (Taniguchi 

and Tokeshi 2004). Furthermore, the pH tends to increase with aquatic vegetation (Marazanof 
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1963). The negative impact of low pH on invertebrate diversity is likely due to a series of 

factors, both chemical and biotic, that directly or indirectly affect pH. The toxic effects of low 

pH have been demonstrated experimentally for a number of FMI groups, including crustaceans, 

mayflies, and some plecopterans and caddisflies (Friday 1987).  

 

Benthic FMI were most abundant in autumn and winter, with a peak in the first half of June. 

Furthermore, the abundance in the sediment appears to be linked to large sites with a slightly 

basic pH (between 8 and 9), high water depths (more than 40 cm), and low concentration of 

dissolved oxygen (around 4 mg/L) but not to aquatic vegetation. In summer, the low FMI 

abundance can be explained by the numerous successive dry periods in ponds. Indeed, 

variations in the abundance and taxonomic richness of benthic FMI are often related to 

unexpected changes and disturbances in ecosystems such as floods or drought that modify the 

composition of the benthic species (Covich et al. 1999). Whatever the season, the particle size 

(sand, clay, mud) is the abiotic factor that best explains the spatial variations in the structure 

(diversity and abundance) of benthic groups (Schröder et al. 2013).  

 

Finally, FMIs were the least energetic in summer, a period when ponds were the least diverse. 

Energetic taxa such as the Gammaridae, which do not tolerate dry periods, were less present, 

reducing the sites’ energetic value (Eldridge 1990). 

 

4 . 3 .  H a b i t a t  t y p e  a n d  a s s o c i a t e d  F M I  

 

An analysis of the environmental variables influencing invertebrate communities allowed the 

determination of four habitat types and definition of the associated FMI communities.  

 

4 . 3 . 1 .  D e e p  v e g e t a t e d  p o n d s  ( s i t e s  M B 1 7  a n d  M B 2 0 )  

 

Sites MB17 and MB20 had a high silt content, high aquatic vegetation cover, and a long 

flooding time. The associated taxa were Gammaridae and Atyidae, two very energetic taxa, at 

45.56 cal/ind (dry weight) and 57.15 cal/ind (dry weight) (Moreau et al. 2021), respectively. 

Amphipoda are consumed by some dabbling ducks, and they are very important to Greater 

scaup Aythya marila (Eldridge 1990). The presence of these two taxa in such a habitat is 

explained by the fact that Gammaridae cannot withstand droughts, which are common in 
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permanent and vegetated environments and in the essential presence of oxygen (Tachet et al. 

2010). Atyidae prefer lentic habitats with a depth of <2m, where they live among vegetation or 

in the interstices of banks (Fidalgo 1985). 

 

4 . 3 . 2 .  P o n d s  w i t h  s o f t  s l o p e s  ( C l u s t e r  1 )  

 

The first cluster corresponds to natural shallow ponds with soft slopes. This site typology was 

associated with a high cover of aquatic vegetation (>75 %), leading to a high FMI diversity and 

abundance in the water column. In many cases, aquatic macrophyte and helophyte cover can 

explain variations in invertebrate taxon richness and biomass density (Zimmer et al. 2000). 

Furthermore, the absence of aquatic vegetation was not linked to any FMI taxon. Aquatic 

vegetation communities can benefit from reduced predation risk, increased habitat complexity, 

and increased food resources or a site of attachment (Carpenter and Lodge 1986). In addition, 

vegetation improves the viability of eggs or of diapausing invertebrates (Wiggins et al. 1980). 

However, FMI abundance can vary depending on the presence of aquatic plant species (Broyer 

and Curtet 2013). 

 

Although these sites contained the most vegetation, they also had the lowest saturation and 

dissolved oxygen concentration (82 % and 3.44 mg/L on average, respectively), reflecting an 

oxygenated environment (Langlet 2014). However, dissolved oxygen concentration and aquatic 

vegetation are linked. Aquatic plants consume carbon dioxide and release oxygen during 

photosynthesis, although light attenuation within the aquatic vegetation is known to greatly 

reduce the photosynthetic capacity of plants (Spence and Chrystal 1970). Thus, these plants 

enrich the water with oxygen, which is favourable for aquatic fauna that use the dissolved 

oxygen in the water to breathe. However, the concentration of dissolved oxygen at equilibrium 

varies according to the water salinity and temperature. As oxygen is less soluble when warm 

than when cold, oxygen saturation decreases when temperature increases (Sallam and Elsayed 

2018). This condition may explain the lower oxygen saturation and concentration in this cluster, 

defined by low water depths and higher water temperatures. Nevertheless, it should be noted 

again that the dissolved oxygen concentration was measured at the sampling sites at different 

times of the day. 
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The main taxa in this region include Chironomidae, Cladocera, Corixidae, Ephemeroptera, 

Ostracoda, Physidae, Dytiscidae, Hydrophilidae, and Zygoptera. Ephemeroptera, Physidae, and 

Corixidae are commonly found in (Lodge 1985; Bouchard 2004) and positively correlated with 

aquatic vegetation. Cladocerans are a widespread group, present in almost all freshwater 

habitats (Rogers et al. 2010). Although they are most abundant in lakes, ponds, and slow-

flowing streams and rivers (Rogers et al. 2010), they are also present in the still waters and 

marginal vegetation of fast-flowing streams. One of the factors significantly influencing 

cladoceran population dynamics appears to be the availability of edible algae (Bouchard 2004). 

The invertebrate taxon from the sediment associated with this environment was the Physidae. 

Gastropod distribution is mainly influenced by the following factors: macrophytes richness, 

water pH, and hardness (Brown and Lydeard 2010). However, physico-chemical parameters 

define the limits of this distribution but do not explain patterns of abundance and densities 

(Brown and Lydeard 2010). Gastropod density and diversity increase with the area of the pond 

and are also positively related to macrophyte biomass, probably due to macrophytes high in the 

surface area of periphyton colonization (Lodge 1985). In addition, freshwater gastropods can 

survive short-term dewatering (Havel et al. 2014) by resting in microrefugia during the dry 

period. Furthermore, cluster 1 was defined by vegetated, shallow, large ponds and sites with 

high energy value. In addition, the high microcrustacean abundance makes these sites very 

important for waterfowl species, especially the Northern shoveler. Indeed, shovelers feed 

mainly on microcrustaceans due to its spoon-shaped bill with extremely dense lamellae (21.48 

± 2.41 lamellae/cm²) (Nudds and Bowlby 1984). 

 

4 . 3 . 3 .  P o n d s  w i t h  s t e e p  s l o p e s  ( C l u s t e r  2 )  

 

Cluster 2 corresponds to the ponds with steep slopes, moderate water depth, and high silt 

content in the sediment. This environment had a moderate FMI abundance in the water column 

and sediment with Gammaridae as the major taxon for both.  

 

In the sediment, Chironomidae, biting midges (Ceratopogonidae), and worms (Oligochaeta) 

were also found. Oligochaeta can withstand rapid and strong fluctuations in environmental 

conditions such as temperature, salinity, and dissolved oxygen concentration (Govedich et al. 

2010). Generally, high Oligochaeta densities are observed in environments rich in organic 
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matter, which is more likely to be found in fine silts (Bordovskiy 1965), the main sediment 

component of this habitat. 

 

The water column also contained Atyidae, Chironomidae, Cladocera, Copepoda, Corixidae, 

Ephemeroptera, Mysidae, Ostracoda, Physidae, Dytiscidae, and Notonectidae. Atyidae were 

related to the Gammaridae as in sites MB17 and MB20 and were generally associated with 

copepods and cladocerans (Fidalgo 1985). Furthermore, this cluster was also defined by a 

variable aquatic vegetation cover (between 0 and 100 %). It contained vegetation-affiliated taxa 

such as Ephemeroptera or Physidae (Lodge 1985; Bouchard 2004) and other taxa such as 

copepods that avoid emergent vegetation, whereas cladocerans showed no habitat preference 

(Romare et al. 2003). In addition, the presence of some taxa such as copepods is defined by 

temperature, food availability, and predation (Romare et al. 2003). Food availability is an 

important factor that limits egg production rate and body size, in both the laboratory and the 

field (Romare et al. 2003). 

 

4 . 3 . 4 .  P o n d s  w i t h  m o d e r a t e  s l o p e s  ( C l u s t e r  3 )  

 

Finally, cluster 3 corresponds to the ponds with the highest water levels (34.59 cm on average), 

moderate slopes, and high sand content in the sediment. Such a site presents a low FMI 

abundance in the water column but with several major taxa, such as Copepoda, Mysidae, 

Ostracoda, Pleidae, Hydracarina, and Notonectidae. In the sediment, FMI abundance was high 

with three major taxa: Chironomidae, Ostracoda, and Corixidae. Chironomids are generally 

more abundant in areas with more than 50 % vegetation cover than in non-vegetated areas 

(Pinder 1986). Ostracods can be collected in most aquatic habitats but are particularly abundant 

in temporary pools (Bouchard 2004). The environmental variables that define cluster 3 were in 

complete contrast with those in cluster 1. 

 

5 .  C o n c l u s i o n   

 

The two studied wetlands, MB and MP, appear to be abundant in FMIs while being areas of 

primary importance for many taxa and, particularly, for waterbirds. Four ponds’ typologies 

were defined based on the environmental variables and the presence of some key FMI taxa: 
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(1) deep vegetated ponds with a high abundance of Gammaridae and Atyidae; (2) ponds with 

steep slopes and moderate water depth dominated by Gammaridae; (3) ponds with moderate 

slopes and Chironomidae, Ostracoda, and Corixidae as the three major taxa; and (4) vegetated 

ponds with soft slopes and a high FMI diversity and abundance in the water column. The 

Northern shoveler was found to prefer the last pond typology.  

 

Water column FMIs, not sediment FMIs, were the most diverse and abundant in spring/summer. 

Vegetated ponds supported a higher FMI diversity and abundance than non-vegetated ponds. 

Furthermore, microcrustaceans were the dominant FMI in all the habitats. However, although 

the hypotheses were that the MB ponds contained the most abundant and diverse FMI, which 

could explain the higher abundance of shovelers in the MB than in the MP, the ponds in the MP 

were found to be more abundant. 

 

Thus, artificial ponds are reservoirs of biodiversity directly linked to the ditches, allowing the 

interconnection of wetland habitats. Therefore, in the context of climate change, it is important 

to ensure the conservation of these natural environments. The loss of such habitats could lead 

to a decrease in FMI abundance and diversity, in turn reducing the production rates of species 

that depend on invertebrates as a food resource (Romare et al. 2003). Finally, to preserve 

wetland-associated species, it is important to understand the local prey-predator relationships. 

Future studies could make use of stable isotope analyses to understand food chains. 
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1 .   L E S  H A B I T A T S  D E  H A L T E S  P R E N U P T I A L E S  

 

Le Canard souchet réalise de nombreuses haltes migratoires entre son site d’hivernage et de 

reproduction. Cependant, l’écologie des anatidés lors de la période de migration prénuptiale n’a 

été étudiée que chez quelques espèces et ce sur certains sites de haltes spécifiques (Lindström 

1995 ; Arzel et Elmberg 2004 ; Guillemain et al. 2004 ; Arzel et al. 2006). Un état de la 

littérature révèle un manque de connaissances sur l’utilisation des habitats et des micro-habitats, 

le temps alloué aux différentes activités, le comportement alimentaire et les relations inter- et 

intra- spécifiques. Or, les activités pendant cette période peuvent avoir des effets à la fois sur le 

succès de reproduction mais également sur la condition physique, et par conséquent sur la survie 

(Arzel 2006). En halte migratoire, le Canard souchet sélectionnerait de manière non aléatoire 

des habitats présentant des caractéristiques qui maximisent la diversité, l’abondance, la 

biomasse ainsi que l'accessibilité de sa ressource alimentaire, les invertébrés d’eau douce (Taft 

et Haig 2003 ; Smith et al. 2012). Cependant, bien que la ressource alimentaire soit un facteur 

limitant dans l’utilisation d’un site, d’autres facteurs tel que le dérangement et la prédation sont 

primordiaux. Le dérangement peut être défini comme « tout événement généré par l'activité 

humaine qui provoque une réaction (l'effet) de défense ou de fuite d'un animal, ou qui induit 

directement ou non, une augmentation des risques de mortalité (l'impact) pour les individus 

considérés ou, en période de reproduction, une diminution du succès reproducteur » (Triplet et 

Schricke 1998). Le Canard souchet et l’ensemble des canards de surface sont menacés par des 

prédateurs terrestres et aviaires (prédation des individus et des nids). Le Busard des roseaux Circus 

aeruginosus (Fritz et al. 2000), le Vison d'Amérique Neovison vison (Opermanis et al. 2001 ; 

Nordström et al. 2002 ; Bartoszewicz et Zalewski 2003) ou encore le Renard roux Vulpes vulpes 

(Sargeant et al. 1984) sont une réelle menace pour les canards de surface. Lorsque le dérangement 

ou la prédation sont importants sur un site, les oiseaux augmentent leur comportement de vigilance, 

diminuent leurs temps d’alimentation et de repos, et par conséquent s’affaiblissent (diminution de 

leur stock énergétique) (Le Corre 2009). Ainsi, dans l’objectif d’améliorer les connaissances sur 

le Canard souchet en halte prénuptiale, nous avons suivi les sites utilisés par plusieurs individus 

équipés de balises GPS-GSM en Marais breton et Marais poitevin (article n°3). Les oiseaux 

ont été suivis dans l’optique de comprendre l’utilisation des sites de haltes migratoires ainsi que 

les typologies d’habitat utilisés via des descriptions de variables environnementales et 

d’abondances d’invertébrés d’eau douce.   
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A b s t r a c t  

 

Wetlands such as the Marais breton (MB) and Marais poitevin (MP) (Atlantic coast, France) 

are common habitats for several Anatidae, especially during their prenuptial migration. 

However, studies on the ecology of Anatidae at stopover sites are limited. Therefore, this study 

focused on the Northern shoveler Spatula clypeata, a species that regularly inhabits the two 

marshes during the migration periods and is highly dependent on freshwater invertebrates as 

the food resource. Fifteen Northern shoveler were equipped with a GPS/GSM tag and 

monitored during their prenuptial migration. The study objectives were to understand the use, 

by the Northern shoveler, of the stopover sites and describe the characteristics of these sites 

(such as freshwater invertebrates’ abundance and diversity and the habitat type). Home range 

(HR), space use, and habitat use were studied. The HR of most of the studied individuals mainly 

contained ponds. The study sites were characterized according to the nychthemeral rhythm. The 

diurnal sites were deep ponds that were sparsely vegetated and dominated by microcrustaceans, 

whereas the nocturnal sites were wet meadows or ponds with high aquatic vegetation cover and 

high invertebrate taxonomic diversity. The 31 studied sites appeared to be rich in aquatic 

invertebrates, but the invertebrate density did not differ between the diurnal and nocturnal sites. 

Furthermore, the HR size did not differ between the two sites (MB and MP), between sex (males 

and females) or between age classes (juveniles and adults).  
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Northern shoveler, Spatula clypeata, freshwater invertebrates, prenuptial migration, food 
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1 .  I n t r o d u c t i o n  

 

Migratory birds use different sites during their annual cycle, such as the wintering and breeding 

grounds and staging sites during the post and prenuptial migrations; thus, they have a large 

diversity of habitats (Dingle 2014). Habitat selection and use is guided by several factors (Dow 

and Fredga 1985; Legagneux 2007; Safine and Lindberg 2008; Holopainen et al. 2015) such as 

food availability, intra- and interspecific competition, predation, vegetation structure 

(especially for breeding birds), and extreme natural events (e.g. drought, storm). 

 

Migratory birds need to leave the wintering and staging sites with a high body conditions to 

successfully migrate and breed. Migratory Anatidae, which are mostly considered ‘income’ 

breeders (Ganter and Cooke 1996; Gauthier et al. 2003), need to repeatedly stop on their way 

to their breeding grounds. Stopover areas allow them to refuel while limiting the costs of being 

overweight. At stopover sites, birds need resting and foraging areas (Arzel 2006).  

 

In a defined area such as stopover sites, the size of space used by ducks for comfort, resting and 

feeding activities is commonly referred as the home range. The home range is defined by the 

interaction between animals and the environment, and its size is a direct result of movement 

driven by habitat selection and other external factors (Börger et al. 2008). Movement is the 

main link between home range size and habitat/resource selection and utilisation (Van Moorter 

et al. 2016). At a small spatial scale, i.e. over a defined area such as stopover area, habitat 

selection and resource use influence home range size (Johnson 1980). Home range size could 

also be affected by biotic interactions such as social interactions and intrinsic factors such as 

sex, age and the internal state individuals (Börger et al. 2008). Home range formation is 

therefore the result of dynamic processes. The habitat and the internal state of the individual 

can change through time and cause the size variation of the home range. 
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Various studies have highlighted the crucial role of stopover areas in the survival of birds, 

although they are inhabited for only a short time during the annual cycle (Moore et al. 1990). 

These areas likely have extremely heterogeneous characteristics (variations in food availability, 

environmental conditions, etc.), requiring migratory Anatidae to adopt behavioural plasticity to 

benefit from the most available and favourable resources at each site (Arzel 2006).  

 

The Northern shoveler, Spatula clypeata, is a migratory dabbling duck common throughout the 

Holarctic region (Cramp and Simmons 1977). This species overwinters from Western Europe 

to West Africa and breeds throughout most of the Nearctic and Palearctic. The Vendée 

wetlands, in western France, are among major wintering and breeding areas in France. Trolliet 

et al. (2016) estimated a breeding population of approximately 1,600 pairs in the Marais breton 

(MB; Vendée, France), that is, more than 80 % of the French breeding population (Trolliet et 

al. 2016), in 2015. Further south, the Marais poitevin (MP; Vendée, France) also hosts a large 

number of waterbirds during the migration and breeding periods (Duncan et al. 1999).  

 

Factors that influence shovelers’ use of wetlands include habitat availability, disturbance, 

predation but also the diversity, abundance, spatio-temporal dynamics (Matsubara et al. 1994; 

Guillemain et al. 2000) and accessibility (Bolduc and Afton 2004) of the food resource i.e. of 

the freshwater invertebrate. In addition, shovelers select prey according to their energy values, 

availability, and size to maximise the net energy intake through trade-offs between energy costs 

and benefits (Crome 1985; Tietje and Teer 1996). The Northern shoveler’s diet mainly consists 

of small freshwater invertebrates (Pirot and Pont 1987; Ankney and Afton 1988; Baldassarre 

and Bolen 2006) and, particularly, swimming microcrustaceans such as Cladocera and 

Ostracoda (DuBowy 1985; Pirot and Pont 1987; Baldassarre and Bolen 2006). The shovelers’ 

dependence on food resources available at the stopovers demonstrates the importance of the 

availability of favourable habitats on migratory routes and for survival, and breeding success 

(Kear 2005). In addition, improved knowledge of shovelers’ ecology during prebreeding 

migration will help to determine their ecological requirements. 

 

In the present study, Northern shoveler were equipped with GPS-GSM tags in the MB and MP 

(Vendée, France). The birds were monitored during their prenuptial migration period in order 

to understand the strategies of stopover uses with issues in conservation and management needs. 

We hypothesize that: (1) the home range (HR) sizes of the Northern shoveler in the MP are 
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larger than in the MB considering the lower density and insulation of ponds; (2) sex does not 

influence the HR size outside breeding period; and (3) environmental variables (such as water 

level, presence of aquatic and riparian vegetation, water surface area) as well as food resources 

(invertebrates communities, energy values, prey size classes) play an important role in in 

foraging habitat use. 

  

2 .  M a t e r i a l  a n d  M e t h o d s  

 

2 . 1 .  S t u d y  S i t e s  

 

This study was carried out on two large wetlands on the French Atlantic coast in Vendée: the 

MB (N2000 FR5212009 and Ramsar 2283) and the MP (N2000 FR5200659) (Fig. 1). The MB 

has an area of approximately 32,000 ha (Trolliet et al. 2016), and the MP has approximately 

96,000 ha (Duncan et al. 1999). The sampling areas in the two regions were limited to 

freshwater marshes used by the shovelers equipped with the GPS-GSM tags. Overall, 31 sites 

used by the shovelers during the study period were sampled between March 01, 2021, and April 

30, 2021. 

 

 

Figure 1. Locations of the 31 sampling sites located in the Marais breton (MB) and the Marais poitevin (MP) on 

the French Atlantic coast in Vendée, France. 
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2 . 2 .  C a p t u r e  a n d  T a g g i n g  

 

During the prenuptial migration period, shovelers were captured using cage traps and live male 

or female shovelers as decoys. A camera (NATURACAM – STDX2) was positioned near each 

trap to monitor the presence of birds in the traps, which were caught every day from March 01 

to March 17, 2020, and from March 01 to April 10, 2021. In 2020, the capturing was paused 

after March 17th due to the COVID-19 lockdown. Eight individuals were caught in the MB and 

7 in the MP. Overall, all shovelers were equipped with a GPS-GSM tag (Ornitela, OrniTrack-

E10, 10 g, solar-powered GPS-GSM); these included 1 female (F) juvenile (juv; less than two 

years old), 1 female adult (ad; more than two years old), 3 males (M) juveniles and 3 male’s 

adults from the MB and 1 F juv, 1 F ad, 3 M juv and 2 M ad from the MP (Table 1). The GPS-

GSM tags were attached as backpacks using a harness made of Teflon straps with rubber tubing 

(Klaassen et al. 2008; Lameris et al. 2017, 2018) (Appendix). The equipment (GPS-GSM tag, 

harness, and metal ring) weighed less than 3 % of the body mass. The shovelers were captured 

and handled according to ethical rules edicted by French legislation (Authorization from 

Ministry of Ecological Transition by Research Center on the Biology of Bird Populations PP: 

1821).  

 

The movements of the individuals were monitored during the prenuptial period (from March 

01, 2020, to April 30, 2020, and from March 01, 2021, to April 30, 2021) with a recording 

frequency of once every 5 minutes. Thus, the data analysed were obtained from the 15 birds 

that used either the MB or MP over a period of at least 15 days after being tagged (Table 1). 

This period corresponds to the minimum amount of time a majority of the individuals spend at 

the stopover site before leaving for the breeding site. All individuals studied have gone to breed 

in other areas than the two wetlands studied. The first day after capture and tagging was exclude 

from the analyse in case birds did not behave normally due to recent handling.  

 

2 . 3 .  T r o p h i c  R e s o u r c e s  a t  t h e  F e e d i n g  S i t e s  

 

To describe the abundance and energy value of the freshwater invertebrates at the shovelers’ 

main feeding sites, invertebrates more than 200µm in size were sampled from March 1 to April 

30, 2021, in some sites exploited by the tagged individuals. The sites (n=31) were selected for 

sampling only if the tagged birds visited them for a minimum of 72 consecutive hours.  
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The sites were classified into three categories according to the habitat type: wet meadow, pond, 

and channel (Fig. 2). In each site, during the day, freshwater invertebrates were sampled thrice 

using a plankton net (mesh of 200 µm, frame size of 35.5 x 15.0 cm) on a transect of 2 m at 

depth of 35 cm, which corresponded to the shovelers’ feeding depth (Pöysä 1983). The contents 

obtained using the net were preserved in 70 % ethanol (Balcombe et al. 2005) and quickly 

analysed. The individuals from each sample were counted and identified using a binocular 

magnifier (Euromex, Series Z, 7-45 x). The invertebrates’ family was identified (except 

Copepoda, subclass; Cladocera, superorder; Hydrachnidia, suborder; and Ostracoda, class) 

(Moisan 2010; Thorp and Rogers 2011). 

 

 

Figure 2. Illustrations of the habitat types studied and defined according to the frequentation time slots. (A) Wet 

meadow, (B) pond, (C) channel. 
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2 . 4 .  E n v i r o n m e n t a l  P a r a m e t e r s  M e a s u r e m e n t  

 

The feeding sites were characterized by the environmental variables. The sediment height, 

water level, salinity (using a multiparameter probe VWR MU 6100 H Multimeter), and 

percentage cover of riparian helophytes and of emerged and submerged aquatic vegetation were 

noted in each site. Other factors were coded into three classes: sediment type (class 1: loamy 

sediment; 2: loamy / muddy; 3: muddy), slope (class 1: < 5 % soft slope; 2: 5 %–10 % moderate 

slope; 3: > 10 % steep slope), and habitat (class 1: meadows; 2: ponds; 3: channels). The surface 

of the sites was measured using the geographic information system QGIS (QGIS Development 

Team 2009). The site boundary corresponded to the hydraulic entity of the birds. 

 

2 . 5 .  H o m e  R a n g e  a n d  M o v e m e n t  A n a l y s i s  

 

The study sites were categorized according to the frequentation time slots (only daytime, 

daytime and nighttime, and only nighttime). The GPS data wherein speeds greater than 14.4 

km/h were recorded were considered as when the birds were flying (Bengtsson et al. 2014), and 

the respective locations were excluded from the analysis. In addition, GPS coordinates with less 

than 5 satellites (Hulbert and French 2001), HDOP value of less than 5 (Rempel and Rodgers 

1997), and altitude greater than 15 m were excluded from the analysis. The HR of each 

individual, that is, the area used by a bird outside movement between sites, was calculated over 

15 days. 

 

In order to define the HRs, we initially used the kernel density method. However, the kernel 

density method takes into account the points on land but the birds used only water for feeding 

or the edge of a pond for resting. Thus, the HR habitats were categorized as ponds, wet 

meadows, and channels visually during the field phases and by aerial view on QGIS, and then, 

HRs habitat were manually delimited again. In order to keep only the water surface within the 

HR, ponds were defined based on the outline of the site. The limit of the wet meadow was 

defined from the outline of the outermost GPS points. The channel limits were defined as the 

places where the birds were present. Furthermore, the minimum convex polygon (MCP) was 

calculated for each bird using the ‘adehabitatHR’ package (Calenge 2006) on Rstudio software 

(RStudio Team 2019). The MCP, that is, the smallest polygon that can be drawn around a set 

of geolocations, indicates the maximum total area (100 % of the GPS points are used) 
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(Legagneux et al. 2009). The number of cumulative sites visited over the 15-day period in the 

HRs was calculated for both areas. The habitat proportion (+/- standard error) within the HRs 

(wet meadows, ponds, channels) was estimated for each wetland and each bird.  

 

2 . 6 .  S t a t i s t i c s  

 

The MCP and HR sizes were compared between individuals at the MB and MP, between the 

males of the two marshes, and between the females of the two marshes using the nonparametric 

Wilcoxon test. The cumulative number of sites used by days by the shovelers and the size of 

the three habitats were compared using respectively the nonparametric Kruskal-Wallis test and 

the nonparametric Wilcoxon test. As the data were not normally distributed, only nonparametric 

tests could be performed. Statistical analyses were conducted using Rstudio software and 

considered significant when the p-value was below the 5 % threshold. A principal component 

analysis (PCA) was conducted to characterize the different habitats in the sampled sites 

(RStudio software: ‘FactoMineR’ and ‘Hmisc’ packages). In addition, the invertebrate densities 

at the diurnal sites, diurnal and nocturnal sites, and nocturnal sites were compared using the 

nonparametric Kruskal-Wallis test. To detect the differences in invertebrate community 

composition depending on the daily use of the prenuptial stopover sites, a nonmetric 

multidimensional scaling (NMDS) was conducted to visualize the degree of overlap between 

communities. This analysis focused on the density of freshwater invertebrate taxa per cubic 

metre in each site. Furthermore, the RStudio software ‘vegan’ package was used for the 

analysis, wherein different families of freshwater invertebrates were grouped at the higher 

taxonomic level, that is, the order (excluding the invertebrates identified with only the class or 

subclass). Only groups of aquatic invertebrates with ≥ 10 % occurrence on all the sampled sites 

(Davis and Bidwell 2008) were retained for the analysis. The two deleted groups are not known 

to be important groups in the shoveler diet. The two deleted groups are not known to be 

important in the shoveler diet. 
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3 .  R e s u l t s  

 

3 . 1 .  H o m e  R a n g e ,  N u m b e r  o f  S i t e s  F r e q u e n t e d ,  a n d  H a b i t a t  U s e  

 

The size of the MCPs for the 15 individuals ranged from 9.0 to 2,846.4 ha, and the estimated 

HR ranged from 2.9 to 25.4 ha (Table 1). The mean MCP areas of the individuals from the MB 

was significantly lower than those from the MP (MB 78.7 ± 54.1 ha, n = 8; MP 738.0 ± 10,003.0 

ha, n = 7; Wilcoxon test, p-value < 0.05) while the mean HR sizes did not differ (MB = 6.2 ± 

2.9 ha, n = 8; MP = 11.2 ± 7.6 ha, n = 7; Wilcoxon test, p-value > 0.05) (Fig. 3). The MCP and 

HR sizes did not differ between males and females as well as between juveniles and adults 

(Fig. 3). However, the space and habitat use varied depending on the individual (Fig. 4, 

Table 1). 

 

 

 

Figure 3. Mean comparison (Wilcoxon Test) of the Minimum Convex Polygons (MCP; A, B, C) and Home Range 

(HR; D, E, F) size between individuals from the Marais breton (MB; n = 8; A, D) and Marais poitevin (MP; n = 

7; A, D), between males (n = 11) and females (n = 4) (B, E), and between juveniles (n = 8) and adults (n = 7) (C, 

F). 
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Table 1. Technical data, Home Range (HR) size, Minimum Convex Polygon (MCP) size, and number of habitats 

used by the 15 shovelers in the Marais breton (MB) and the Marais poitevin (MP) during 2020 and 2021 (M = 

male, F = female, 2y = juvenile, +2Y = adult). 

Individual  Capture and tracking  Space used  Wetland and habitat use 

Id Sex Age  Wetland Year Period 
Geolocation 

number 
 Period 

HR 

(ha) 

MCP 

100 

(ha) 

 

Total 

number of 

units used 

Channels Ponds 
Wet 

meadows 

S292 M 2y  MB 2020 03–17 Apr 1176  
03–17 

Apr 
6.0 9.0  4 1 3 0 

S296 M +2Y  MB 2020 
10 Mar to 

23 Apr 
7477  

12–26 

Mar 
2.9 47.3  8 1 5 2 

S298 M +2Y  MP 2021 
30 Mar to 

30 Apr 
6662  

01–15 

Apr 
4.0 128.5  6 0 2 4 

S299 F 2y  MB 2021 
18 Mar - 

30 Apr 
9471  

20 Mar 

to 03 Apr 
3.2 20.6  15 1 7 7 

S302 M 2y  MB 2021 
01 Mar to 

30 Apr 
9406  

03–17 

Mar 
5.1 71.9  11 0 10 1 

S304 M +2Y  MB 2021 01–30 Apr 4925  
01–15 

Apr 
9.1 110.0  11 0 11 0 

S305 M 2y  MB 2020 
05 Mar to 

03 Apr 
3678  7–21 Mar 11.4 167.6  11 0 7 4 

S307 F +2Y  MB 2020 
01 Mar to 

01 Apr 
5278  2–16 Mar 5.4 126.7  11 0 3 8 

S310 M +2Y  MB 2020 
01 Mar to 

12 Apr 
4895  

03–17 

Mar 
6.1 76.2  18 1 10 7 

S281 M +2Y  MP 2021 06–23 Apr 3417  
08–22 

Apr 
25.4 2846.4  6 1 4 1 

S284 F 2y  MP 2020 
11 Mar to 

11 Apr 
4770  

13–27 

Mar 
11.5 424.5  6 0 0 6 

S285 M 2y  MP 2020 16–31 Mar 2195  
17–31 

Mar 
16.2 417.8  4 0 0 4 

S289 M 2y  MP 2021 
05 Mar to 

28 Apr 
9910  7–21 Mar 7.2 17.9  2 0 0 2 

S290 F +2Y  MP 2021 
05 Mar to 

07 Apr 
5558  7–21 Mar 4.3 167.3  6 1 0 5 

S291 M 2y  MP 2021 
31 Mar to 

20 Apr 
4853  

02–16 

Apr 
9.6 1161.2  5 0 4 1 
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Figure 4. Illustration of the Minimum Convex Polygons (MCP) and Home Ranges (HR) for seven individuals: 

three from the Marais poitevin (MP) and four from the Marais breton (MB). 
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Over the 15-day study period, the cumulative sites visited by the birds increased rapidly at the 

MB but increased slowly at the MP (Fig. 5a). In addition, the number of sites used per day at 

the MB was greater than MP (Fig. 5a). However, the mean surface sizes of the sites at MP were 

greater than those at MB, regardless of the habitat type (Fig. 5b). Finally, the spatial distribution 

showed that the Northern shoveler used some sites only during daytime for resting or foraging, 

others only during nighttime for foraging, and some both during day and nighttime (Fig. 4). 

 

 

Figure 5. (5A) Cumulative sites in each wetland visited by the 15 Northern shoveler over the study period. (5B) 

Mean comparison (Wilcoxon Test) of the surfaces used by the shovelers at the three main habitats in the MB and 

MP.  

 

Besides the significant differences in HR sizes and number of sites frequented, habitat use also 

varied between both marshes and individuals (Fig. 6, Table 1). In the MB, HRs mainly 

consisted of ponds (n = 8, 83 % of the HR in average). Wet meadows were also used (n = 6) 

but represented an average of 16 % of the HR. The channels were poorly represented in the HR 

surfaces at the MB (n = 4), never exceeding 4 % of the HR (1 % of the HR in average). At the 

MP, ponds accounted for more than 50 % of the HR for three individuals (26 % of the HR in 

average for all individuals) and wet meadows accounted for 95 % of the HR for four individuals 

(71 % of the HR in average for all individuals). Finally, only two individuals used channels. 
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Figure 6. Habitat proportion for each Northern shoveler over the study period. 

 

3 . 2 .  F o r a g i n g  H a b i t a t  

 

The environmental characteristics of the prenuptial habitats were analysed using PCA (Fig. 7). 

On Axis 1 (39 %), the variables ‘Sediment level’, ‘Site typology’, ‘Sediment type’, and ‘Slopes’ 

were negatively correlated with the variable ‘Aquatic vegetation emerged’ (Fig. 7 and 

confirmed by the Spearman correlations). On Axis 2 (17.2 %), the variables ‘Water level’, 

‘Aquatic vegetation submerged’, and ‘Site area’ contrasted with the ‘Invertebrate density’ 

variable (Fig. 7 and confirmed by the Spearman correlations). The other variables had a cos² < 

0.4 on the two axes and could not be interpreted. 

 

Diurnal sites (Fig. 7 and Table 2) were mainly defined by a deeper water level (40.9 ± 11.1 

cm), high sediment height (10.7 ± 10.7 cm), steep slopes, muddy sediment, low cover of aquatic 

vegetation, and a site typology corresponding to a pond. In contrast, the nocturnal sites (Fig. 7 

and Table 2) were characterized by a low water level (28.2 ± 21.7 cm), low sediment height 

(6.3 ± 6.5 cm), loamy/muddy sediment, soft slopes, a significant cover of aquatic vegetation, 

and a site typology corresponding to wet meadows. Sites that were frequented at both day and 

nighttime were not specifically characterized by one or more environmental variables. 

However, only six diurnal and nocturnal sites were analysed among which only 4 were well 

represented (cos² > 0.2).  
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A comparison of the invertebrate density between the sites according to their daily use showed 

no significant difference (Table 2). The invertebrate density for all taxa combined ranged from 

3,387 to 113,315 individuals/m3.  

 

 

Figure 7. Principal Component Analysis (PCA) of the environmental variables of the prenuptial stopover sites 

used by the Northern shoveler. Dimensions 1 and 2 account for 56.2 % of the total variance. Poorly represented 

sites and variables (cos² < 0.2 on each axis) are not represented. Sites frequented by birds during the day are 

coloured in yellow, during day and nighttime in green, and during nighttime in blue. Confidence ellipses were 

drawn around several categorical variables to observe whether they are significantly different from each other. 

 

Table 2. Mean value, standard deviation, and mean comparison (Wilcoxon test) of the environmental variables 

depending on the daily use of the sites (diurnal, diurnal and nocturnal, nocturnal) and the wetlands. Mean 

comparison (Wilcoxon test) of the environmental variables was made for all the sites according to their daily use. 

The means followed by the same letter are not different (P > 0.05). 

Environmental 

variables 
Diurnal site 

 
Diurnal and nocturnal site 

 
Nocturnal site 

 
MB 

(n=9) 

MP 

(n=3) 

All sites 

(n=12) 

 MB 

(n=4) 

MP 

(n=2) 

All sites 

(n=6) 

 MB 

(n=9) 

MP 

(n=4) 

All sites 

(n=13) 

Emerged aquatic 

vegetation (% cover) 

10.5 ± 

26.2 

10 ± 

17.3 

10.4 ± 

23.5a 

 28.7 ± 

38.3 
0 ± 0 

19.2 ± 

33.2a 

 35.5 ± 

44.1 

46.2 ± 

48.1 

38.8 ± 

43.6a 

Submerged aquatic 

vegetation (% cover) 

14.1 ± 

25.8 

26.6 ± 

37.8 

17.2 ± 

27.8a 

 44.7 ± 

46.6 

45 ± 

63.6 

44.8 ± 

46.0a 

 17.7 ± 

31.5 

31.2 ± 

39.6 

21.9 ± 

33.1a 

Invertebrate density 

(ind/m3) 

16,105 

± 

13,241 

31,898 

± 

13,148 

20,053 

± 

14,490a 

 40,592 

± 

39,904 

19,585 

± 

16,419 

33,590 

± 

33,571a 

 37,697 

± 

31,316 

23,794 

± 

15,468 

33,420 

± 

27,535a 

Sediment level (cm) 
12.0 ± 

11.9 

6.66 ± 

5.45 

10.7 ± 

10.7a 

 4.74 ± 

2.11 

11.1 ± 

9.19 

6.9 ± 

5.5a 

 7.27 ± 

7.60 

4.25 ± 

1.95 

6.34 ± 

6.45a 

Site area (ha) 
0.46 ± 

0.27 

1.80 ± 

1.33 

0.80 ± 

0.86a 

 0.69 ± 

0.71 

0.70 ± 

0.48 

0.7 ± 

0.6a 

 0.49 ± 

0.25 

1.54 ± 

1.25 

0.81 ± 

0.82a 

Water level (cm) 
42.2 ± 

8.23 

36.8 ± 

19.5 

40.9 ± 

11.1b 

 21.8 ± 

11.6 

33.6 ± 

8.48 

25.8 ± 

11.6a 

 30.3 ± 

25.2 

23.5 ± 

11.9 

28.2 ± 

21.7a 
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3 . 3 .  T r o p h i c  R e s o u r c e s  

 

Among the 15 taxa (family or class) of aquatic invertebrates inventoried from the study sites, 

12 (occurrence of ≥ 10 % on all sites) were retained for the analysis. Five taxa were widespread 

(present in more than 50 % of the samples). These included Copepoda and Cladocera (100 % 

occurrence), Diptera and Hemiptera (84 % occurrence), and Ostracoda (61 % occurrence). 

Among all the taxa recorded on the sites, the size class was the most dominant at 0.1 to 2.5 mm 

(i.e. 51 % of the taxa and 98 % of the individuals at each site). 

 

There was no significant difference in the abundance of aquatic invertebrates based on the daily 

use of the sites (Table 3). However, there was a significant difference in taxon diversity 

according to the daily use in the MB but not in the MP (Table 3), which was confirmed by the 

NMDS plot (Fig. 8). The MP sites were diversified (5.78 ± 1.48 taxa per site), and no taxon 

was specific to a time of day. In the MB, the diurnal sites (4.3 ± 1.2 taxa per site) were less 

diversified than the nocturnal (6.6 ± 1.7 taxa per site) and the diurnal and nocturnal ones (7.8 ± 

2.6 taxa per site). Microcrustaceans (Cladocera and Copepoda) as well as Odonata, Amphipoda, 

Hydrachnidia, and Hemiptera were present in all the sites. 

 

 

Figure 8. Nonmetric Multidimensional Scaling Plots (NMDS) of the proportional taxonomic abundance with 

coloured ellipses show the standard deviation of group centroids based on the daily use of the sites and the dot 

shapes show the wetlands. Each points represent samples and text represents taxa (stress = 0.159). 
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Table 3. Mean value, standard deviation, and mean comparison (Wilcoxon test) of freshwater invertebrate density 

(ind/m3) and diversity depending on the daily use of the sites and wetlands. Mean comparison (Wilcoxon test) was 

only made for the total density and diversity of the three site types according to the daily use in the MB and MP. 

Means followed by the same letter are not different (P > 0.05). 

Freshwater 

invertebrate 

taxa 

Diurnal site  Diurnal and nocturnal site  Nocturnal site 

MB 

(n=9) 

MP 

(n=3) 

All sites 

(n=12) 
 

MB 

(n=4) 

MP 

(n=2) 

All sites 

(n=6) 
 MB (n=9) 

MP 

(n=4) 

All sites 

(n=13) 

Amphipoda 0 ± 0 1 ± 1.8 
0.3 ± 

0.9 
 1.6 ± 3.1 0 ± 0 1 ± 2.6  25 ± 58.4 0 ± 0 

17.3 ± 

49.2 

Cladocera 
1,581 ± 

2,148 

16,675 

± 

15,775 

5,354 ± 

9,757 
 

12,038.3 

± 

17,988.5 

3,653 ± 

2,563 

9,243 ± 

14,636 
 

18,427 ± 

33,489 

17,521 ± 

17,250 

18,148 ± 

28,675 

Coleoptera 0.3 ± 1 
8.3 ± 

14.5 

2.3 ± 

7.2 
 4.7 ± 9.4 0 ± 0 

3.1 ± 

7.7 
 

15.3 ± 

22.2 
7 ± 8.2 

12.8 ± 

19 

Copepoda 

14,471 

± 

13,349 

14,272 

± 

14,061 

14,421 

± 

12,866 

 
22,484 ± 

23,261 

15,271 

± 

19,675 

20,079 

± 

20,395 

 
17,221 ± 

13,498 

3,998 ± 

1,588 

13,153 ± 

12,745 

Decapoda 0 ± 0 0 ± 0 0 ± 0  
40.7 ± 

35.5 
0 ± 0 

27.1 ± 

34.6 
 

76.9 ± 

194 

6.3 ± 

12.5 

55.1 ± 

162.1 

Diptera 
10.4 ± 

14.7 

94.9 ± 

153.6 

31.6 ± 

76.9 
 

108 ± 

143.7 

26.6 ± 

15.5 

80.9 ± 

119.2 
 

128.7 ± 

245.5 

918.6 ± 

942.5 

371.7 ± 

637.4 

Ephemerop-

tera 
0 ± 0 0 ± 0 0 ± 0  

13.3 ± 

26.6 
0 ± 0 

8.9 ± 

21.7 
 

52.5 ± 

104.4 
5.5 ± 11 

38 ± 

88.4 

Gastropoda 0.3 ± 1 
138.8 ± 

237.6 

35 ± 

119.1 
 

99.4 ± 

169.9 
0 ± 0 

66.2 ± 

141.2 
 

19.1 ± 

35.6 

356 ± 

666.5 

122.8 ± 

371.6 

Hemiptera 
29.9 ± 

49.1 

48 ± 

42.7 

34.4 ± 

46.4 
 

241 ± 

363.9 
6.3 ± 0 

162.8 ± 

306.9 
 

141.2 ± 

179.6 

71.2 ± 

140.3 

119.7 ± 

166 

Hydracarina  
1.7 ± 

2.8 
1 ± 1.8 

1.6 ± 

2.5 
 2.3 ± 3 0 ± 0 

1.6 ± 

2.6 
 1.4 ± 4.2 0 ± 0 1 ± 3.5 

Odonata 0.3 ± 1 0 ± 0 
0.3 ± 

0.9 
 0.8 ± 1.6 0 ± 0 

0.5 ± 

1.3 
 3.1 ± 8.3 0 ± 0 2.2 ± 6.9 

Ostracoda 7 ± 14 
659 ± 

796 

170 ± 

450 
 

5,558 ± 

7,643 

629 ± 

677 

3,915 ± 

6,451 
 

1,583 ± 

2,951 

911 ± 

106 

1,376 ± 

2,489 

All taxa 

16,106 

± 

13,241 

b 

31,899 

± 

13,149 

abc 

20,054 

± 

14,490 

 

40,592 ± 

39,904 

abc 

19,585 

± 

16,420 

abc 

33,590 

± 

33,571 

 
37,698 ± 

31,316 c 

23,795 ± 

15,468 

abc 

33,420 ± 

27,536 

Diversity 
4.3 ± 

1.2 b 

6.7 ± 

0.6 a 

4.9 ± 

1.5 
 

7.8 ± 2.6 

a 
5 ± 0 ab 

6.8 ± 

2.5 
 

6.6 ± 1.7 

a 

5.5 ± 2.1 

ab 
6.2 ± 1.8 

 

  



C h a p i t r e  n ° 4 .  A r t i c l e  n ° 3  

 

1 6 2  C a n a r d  s o u c h e t  e t  i n v e r t é b r é s  d ’ e a u  d o u c e  

 

4 .  D i s c u s s i o n  

 

This study highlighted that the HR size of the Northern shoveler did not differ between 

individuals from the MB and MP or between males and females. The proportion of habitats 

used differed between individuals in both marshes. Invertebrate densities did not differ between 

the diurnal and nocturnal sites, suggesting that although nocturnal feeding was predominant, 

diurnal feeding was also important at this stage of the shoveler’s life cycle. 

 

4 . 1 .  H o m e  R a n g e ,  N u m b e r  o f  S i t e s ,  a n d  H a b i t a t s  U s e d  

 

During their prenuptial stopover, some Anatidae species are more specific in their habitat choice 

(Arzel et al. 2006). Heitmeyer and Vohs (1984) defined that the Northern shoveler 

preferentially uses small marshes and muddy ponds, which is consistent with the results of the 

present study, wherein the HR of more than half of the individuals studied (59 %) 

predominantly contained ponds. However, the sizes and habitat composition within the HRs 

were not the same across wetlands and between individuals. Several factors influenced the HR 

size and shape (Rolando 2002). Species prospecting in environments that may change 

seasonally and contain variable food resources must adjust their distribution or space use 

according to resource availability to meet their energy requirement (Kirk et al. 2008; Kraan et 

al. 2009).  

 

No differences in HR sizes were observed between both wetlands. However, the maximum total 

area used (MCP) was, on average, larger in the MP than in the MB. Ponds and wet meadows 

are much more scattered in the MP than in the MB. Thus, the lower density of water areas 

(ponds and wet meadows) likely pushes the birds to explore larger territory, possibly explaining 

the larger total area of the HR in the MP. Furthermore, the lack of differences in the HR size 

between males and females was expected as shovelers are considered to be ‘income’ breeders 

(Ganter and Cooke 1996; Gauthier et al. 2003). Accordingly, both males and females feed 

similarly on migratory stopovers to complete their trip to the breeding sites. This result is also 

supported by Arzel and Elmberg (2004), who found no sex differences in the foraging 

behaviour of Northern shoveler at the spring stopover sites (time spent feeding, day/night 

distribution, and feeding method). 
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At the study sites, the Northern shoveler showed a clear nychthemeral activity during their 

prenuptial migration. The geolocations of the majority of the tracked individuals showed a 

significant distinction between the sites used during the day and night.  

 

The use of feeding sites during the stopover differed between the individuals. Some individuals 

used several sites per day, whereas others used only two sites. This variability may be due to 

different energy requirements and thus varied time allocated to feeding, difference in social 

status, or competition for access to food at some sites (Poisbleau 2005; Bengtsson et al. 2014). 

Migratory birds are likely to reduce the food availability in an area (Zacheis et al. 2001). 

However, no interspecific competition related to food limitation has been demonstrated for the 

Mallard Anas platyrhynchos, Eurasian wigeon Mareca penelope, Eurasian teal Anas crecca, 

and Northern shoveler (Arzel and Elmberg 2004).  

 

4 . 2 .  C h a r a c t e r i z a t i o n  o f  t h e  F e e d i n g  H a b i t a t  D u r i n g  t h e  

P r e n u p t i a l  S t o p o v e r  

 

This study showed a distinction between the characteristics of the sites used during the day and 

those used during the night. During daytime, the birds were concentrated on open (unvegetated) 

and relatively deep ponds. These characteristics of the diurnal site may be explained by the fact 

that shovelers use sites for feeding activities to accumulate sufficient protein for migration 

(Lindström and Piersma 1993). The studied individuals then leave for breeding in other 

wetlands of the North-Eastern Europe. Furthermore, in diurnal sites, they are involved in 

comfort activities such as grooming or resting, as they do in winter (Guillemain et al. 2002; 

Poisbleau 2005). Shallow water coupled with high vegetation density obstructs sight and could 

increase the risk of predation (Legagneux 2007), thus not allowing this duck species to feed in 

such habitats during the day. Indeed, although food resources are a limiting factor in site use, 

other factors such as disturbance and predation are significant. The Marsh harrier Circus 

aeruginosus is among main predator on dabbling ducks in these wetlands (Fritz et al. 2000). 

When disturbance or predation is high at a site, birds increase their vigilance behaviour and 

decrease their feeding and resting times, with consequences on their energy stock (Le Corre 

2009). To maintain vigilance on approach of predators, ducks prefer to use ‘shallow’ foraging 

methods wherein they can above the water surface (Guillemain et al. 2007).  
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The characteristics of the nocturnal sites appear to meet the energy needs of shovelers. The 

nocturnal sites had significant emergent aquatic vegetation cover and a higher freshwater 

diversity than the diurnal sites. Wetlands with a high percentage of vegetation cover provide a 

more diverse habitat structure, consequently increasing the diversity, biomass, and density of 

freshwater invertebrates (Olson et al. 1995; Broyer and Curtet 2012). The nocturnal sites' 

characteristics are suitable for foraging, which is the most common nightly activity for ducks. 

Several reasons may explain the predominantly nocturnal feeding of shovelers both in winter 

and during the prenuptial stopover period, such as the absence of anthropogenic disturbance 

and the avoidance of diurnal predators (Tamisier 1974; Jorde and Owen 1988; McNeil et al. 

1992). Feeding ducks are more isolated from their conspecifics and thus more at risk from 

diurnal predation. However, vegetation influences wetland use by birds (Fairbairn and 

Dinsmore 2001). Overly dense emergent vegetation can impact feeding activity and prey 

detection by ducks (De Leon and Smith 1999). Webb et al. (2010) demonstrated the importance 

of a 50 % open water and 50 % vegetation ratio for dabbling ducks during their prenuptial 

migration, which allows a greater diversity of food resources, plants, and freshwater 

invertebrates, especially for the waterfowl. 

 

During their prenuptial migration, the Northern shoveler must find suitable habitats for resting 

and feeding. This study demonstrates a varied habitat use by shovelers during their migration. 

However, the degree to which habitat conditions at stopover sites influence the subsequent 

migratory performance, body condition, reproductive success, and population sizes of water 

birds remain poorly understood (Webb et al. 2010). 

 

4 . 3 .  C h a r a c t e r i z a t i o n  o f  A v a i l a b l e  F o o d  R e s o u r c e s  

 

A predominantly invertebrate diet of the shoveler in spring appears to be consistent with the 

temporal dynamics of this food resource. For birds that need a diet of freshwater invertebrates, 

there is no synchronization between their peak migration and peak abundance of food resources 

at stopover areas (Arzel and Elmberg 2004). However, the behaviour of ducks in a site is linked 

to fluctuations in resource abundance (Arzel 2006). 

 

This study shows the high density of aquatic invertebrates in the MB and MP. The 31 study 

sites revealed a mean abundance of 28,298 ± 24,342 individuals/m3 per site. In a study carried 
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out in several wetlands in West Virginia (USA), Balcombe et al. (2005) reported a mean of 

14,800 ± 3,060 invertebrates/m3 in emergent waters and 2,360 ± 1,130 invertebrates/m3 in open 

waters. In Delta Marsh in south-central Manitoba, Kaminski and Prince (1981) measured 

aquatic invertebrate densities as a function of percent cover of emergent hydrophytes (8,381 

individuals/m3 for 30 % cover, 9,938 individuals/m3 for 50 % cover, and 12,190 individuals/m3 

for 70 % cover). According to the present study, in the wetlands of Vendée, the significant 

abundance of freshwater invertebrates ponds could thus explain the attractiveness of the MB 

and the MP for the Northern shoveler during their prenuptial migration. 

 

This study also show that at the diurnal and nocturnal sites, the individuals appeared to use sites 

abundant in Copepoda and Cladocera. These two taxa do not always have a habitat preference 

between vegetated habitats and open water (Romare et al. 2003); have a high energy value, 

averaging 5,767 cal/g at dry weight and 5,056 cal/g at dry weight, respectively (Moreau et al. 

2021); and are small, averaging 1.69 mm and 1.06 mm, respectively (Moreau et al. 2021). As 

discussed earlier, due to its spoon-shaped bill with high-density, closely spaced lamellae, the 

shovelers prefer to feed on small prey (Nudds and Bowlby 1984). Their diet is thus composed 

mainly of Copepoda and Cladocera during several stages of the migratory cycle (pre and 

postnuptial migration, reproduction) (DuBowy 1985; Eldridge 1990; Euliss et al. 1997). This 

is consistent with the expectations of the energy requirements related to migration (Batt et al. 

1992). Thus, ducks appear to use sites where the food resources allow maximum energy intake 

while taking into account the safety of the site.  

 

This study showed that the nocturnal sites were more diversified (taxon level) than the diurnal 

sites. During the day, the individuals used poorly vegetated sites. Consequently, the diurnal 

sites had a low diversity, with a dominant presence of Copepoda and Cladocera. At night, the 

individuals moved to sites with a high abundance of microcrustaceans (Copepoda, Cladocera, 

and Ostracoda) as well as Coleoptera, Decapoda, Diptera, and Ephemeroptera. This higher 

diversity at nocturnal sites allows the shoveler to find more of its preferred diet prey but also 

potentially more energetic prey. The nocturnal exploitation of such a site and resources 

(abundant and diversified) could be explained by the fact that the birds require a mixed diet for 

weight gain and to improve their needs during the crucial prebreeding migration period (Street 

1978).  
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5 .  C o n c l u s i o n  

 

Preserving deep and muddy ponds used during the day and shallow and vegetated ponds or wet 

meadows used during the night along the migration routes remains critical to fostering the 

relationship between freshwater invertebrates and the Northern shoveler during their prenuptial 

migration. Telemetric monitoring of migrating Northern shoveler and analysis of freshwater 

invertebrates in the wetlands of Vendée (France) confirmed and highlighted the processes 

related to this relationship during the prenuptial migration. Freshwater invertebrates, 

microcrustaceans (Cladocera and Copepoda) in particular, thus appear to be the main food 

resource of the Northern shoveler to meet their high energy requirements during spring 

migration. However, to establish better trophic relationships with this potential food resources 

and understand the proportion of this taxa in the diet of Northern shoveler, a diet analysis during 

prenuptial migration is necessary. For this purpose, methods such as a stable isotope analysis 

can be used.  
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9 .  S u p p l e m e n t a r y  m a t e r i a l s  

 

 

Figure S1. Schematic design of the GPS-GSM tag attachment such as a backpack and the species studied. (A) The 

GPS-GSM tag is placed like a backpack. The Teflon harness is fixed on the individual by placing the neck loop 

around the head. A 1.7 mm rubber tubing keeps the harness on the abdominal part. The ends of the body loop are 

passed under the wings of the bird then attached to the back of the GPS-GSM tag with a knot and a point of glue 

to do a breaking point as edicted by French legislation (Research Center on the Biology of Bird Populations). (B) 

A male Northern shoveler equipped with a GPS-GSM tag and harness. (C) A female Northern shoveler equipped 

with a GPS-GSM tag and harness. 
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Chapitre n°5.  Relat ions trophiques entre le 

Canard souchet  et  les  invertébrés  d’eau 

douce 
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1 .   N I C H E  I S O T O P I Q U E  D U  C A N A R D  S O U C H E T  E N  H A L T E  

P R E N U P T I A L E  

 

Le régime alimentaire du Canard souchet a été décrit précédemment comme étant composé 

principalement d'invertébrés d'eau douce tout au long de l'année, même s’il peut se nourrir de 

quelques graines en hiver (Swanson 1977 ; Pirot et Pont 1987). Les ressources animales étant 

répertoriées comme la source alimentaire la plus riche en protéines et en acides aminés (Driver 

et al. 1974 ; Robel et al. 1995), au printemps, son régime alimentaire est composé uniquement 

d'invertébrés d'eau douce afin de couvrir les coûts de la migration et de la reproduction. En 

effet, en prévision d’une migration sur de long trajets et en fonction des conditions climatiques 

rencontrées, les oiseaux se dotent des réserves énergétiques nécessaires à l’accomplissement 

des efforts qu’un long voyage impose. Ces réserves sont constituées de lipides, protéines et eau. 

Les graisses sont accumulées en dépôts sous-cutanés. Les protéines proviennent d’un 

accroissement des masses musculaires où se situent également les réserves en eau 

(Lefeuvre 1999).  

 

Le Canard souchet ne peut pas effectuer sa migration en un voyage. Il doit réaliser des haltes 

migratoires pour s’alimenter. Le Canard souchet se nourrit par filtration en créant un flux de 

proies et d'eau qui pénètre dans sa cavité buccale par l'ouverture antérieure, entre le maxillaire 

et la mandibule, et est expulsé latéralement à l'extrémité caudale de la cavité buccale (Zweers 

1973 ; Kooloos et al. 1989). Les proies sont retenues par des lamelles le long des bords latéraux 

du maxillaire et de la mandibule à l'extrémité caudale de la cavité buccale (Kooloos et al. 1989). 

Les espèces de canard de surface avec une faible distance inter-lamellaire, tel que le Canard 

souchet, ont des taux d'ingestion de proies plus élevés que les espèces avec une grande distance 

inter-lamellaire. Les espèces à forte densité de lamelles peuvent ainsi retenir à la fois les grandes 

et les petites proies (Crome 1985 ; Kooloos et al. 1989). Ainsi, si l’on s’intéresse au taux 

d’ingestion du Canard souchet, en hiver, ce dernier filtre en moyenne 2,9 m3 d’eau par jour, 

avec des valeurs extrêmes allant de 0,9 m3/jour/individu à 8,1 m3/jour/individu (Pirot et Pont 

1987). Ces valeurs correspondent à des densités d’invertébrés d’eau douce allant de 20 000 à 

200 000 individus/m3 (soit 20 à 200 individus/litre) (Petit-Renaud et Guillou 2000). Ainsi, dans 

la chaîne trophique, le Canard souchet joue un rôle comparable à celui des poissons 
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planctonophages (Pirot et Pont 1987) et il doit donc être considéré comme un élément clé du 

fonctionnement de ces biocénoses aquatiques.  

 

Afin de déterminer le régime alimentaire du Canard souchet en halte prénuptiale, nous avons 

ainsi déterminé les marqueurs isotopiques du plasma de onze individus ainsi que l'ensemble de 

ces ressources alimentaires potentielles (article n°4), c'est-à-dire les invertébrés d'eau douce, 

mais aussi de la matière organique particulaire (POM), de la matière organique particulaire 

sédimentaire (SPOM) et des autres organismes prédateurs participant à la chaîne alimentaire 

tels que les poissons, lorsque les niveaux trophiques étaient connus. A cette période de l’année, 

le Canard souchet peut potentiellement s’alimenter de graines et de végétaux, mais en très faible 

quantité. C’est pourquoi nous n’avons pas échantillonné cette ressource potentielle. Cette étude 

a été réalisée en Marais breton (Vendée, France). Le site d'étude a été choisi pour son abondance 

de Canard souchet pendant la migration prénuptiale. 
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A b s t r a c t  

 

The Northern shoveler, Spatula clypeata, makes several migratory stopovers to reach its 

breeding site in the best conditions. These stopovers allow the species to replenish their 

reserves. Therefore, feeding efficiency at such sites is essential. Despite its importance, few 

studies have been conducted on the spring ecology of the shoveler, particularly on its diet at 

stopover sites. Therefore, this study focused on the Northern shoveler’s feeding habit during its 

spring migratory stopover in the Marais breton (MB), a wetland situated in Vendée (France, 

Atlantic coast). The shoveler’s plasma and potential food resources were studied using a stable 

carbon and nitrogen isotope analysis. The study showed the shovelers feed primarily on 

microcrustaceans, especially Cladocera and Copepoda; Chironomidae larvae, Corixidae, 

Hydrophilidae larvae, and particulate organic matter. This last food source, the POM, had never 

been highlighted before.  

 

K e y w o r d s  

 

Anatidae, stopover, freshwater invertebrates, isotopic niche, carbon, nitrogen, isotopic mixing 

model. 
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1 .  I n t r o d u c t i o n  

 

The Northern shoveler, Spatula clypeata (hereafter, shoveler), diet contains mostly freshwater 

invertebrates throughout the year and certain seeds in the winter [1,2]. The spring diet primarily 

consists of freshwater invertebrates due to egg production [3] and the need to address migration 

costs [4]. While animal food resources contain the highest protein and amino acid content, they 

are easily available and require a long feeding time [5,6]. However, few studies have been 

conducted on the spring ecology of the shoveler, particularly on its diet at stopover sites. Some 

studies have shown the importance of the stopover sites and their food resources in the survival 

of these migratory birds [1,7]. Extant literature on the shoveler’s diet has focused on the 

digestive system content, specifically the contents of the craw and/or gizzard [3]. However, 

many invertebrates are digested within 10 minutes and are therefore unidentifiable. Studies on 

the shoveler’s digestive system show the presence of small crustaceans easily digested as 

cladocerans, ostracods and copepods [8]. To overcome this bias, methods such as stable carbon 

and nitrogen isotope analysis and DNA analysis can be used.  

 

Through the DNA analysis of faeces, a genetic DNA dataset of the consumed individuals can 

be accessed. The diet of a sampled individual can be ascertained by determining the species to 

which the sequences belong. However, this technique could not be implemented in this study 

because it was not possible to obtain dead individuals during the study period.  

 

In trophic studies, heavier isotopes of a given element increase in abundance relative to the 

lighter isotopes through isotope discrimination. Early laboratory studies have shown that for 

carbon (C), the isotope ratios of consumers are typically similar to those of their diet [9]. 

Because this ratio rarely changes (approximately + 1 ‰), it is commonly used to assess the 

carbon source as the carbon transfers through food webs [9,10]. In contrast, the nitrogen (N) 

isotope ratios are 3 to 4 ‰ relative to their diet [11,12]. Therefore, the nitrogen isotope ratio is 

commonly used to estimate trophic positions and the carbon isotope ratio to determine the origin 

of the food resource. Based on the premise that ‘you are what you eat’ [10], diet reconstruction 

studies use the difference in δ13C and δ15N values (for carbon and nitrogen, respectively) 

between consumers and their resources, called trophic enrichment factor (TEF). The isotopic 

signatures differ depending on the consumer class and tissue analysed. In birds, the feather or 
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claw signature corresponds to the diet during tissue formation [13], whereas blood plasma 

provides short-term dietary information from approximately a week [14]. Finally, this method 

has the advantage of being non-invasive and non-lethal for the bird. 

 

To determine the shoveler’s diet during spring migratory stopover, the isotopic markers of the 

plasma of 11 individuals and their potential food resources – freshwater invertebrates, but also 

Particulate Organic Matter (POM) in the water column, Sediment POM (SPOM), and other 

predatory organisms participating in the food chain such as fish – were used when the trophic 

levels were known. 

 

2 .  M a t e r i a l s  a n d  m e t h o d s  

 

2 . 1 .  S t u d y  s i t e s  

 

This study examined the diet of the shovelers at the Marais breton (MB) wetland in the Atlantic 

coast, Vendée (France) (Fig. 1), on stopover sites during their spring migratory migration. The 

MB is spread across approximately 32,000 ha. The capture site is a pond 4 km from the ocean, 

located in center of the MB, and entirely made of freshwater and does not communicate with 

the hydraulic network (i.e. the ditches). 

 

2 . 2 .  T i m i n g  a n d  f i e l d  s a m p l i n g  o f  t h e  s h o v e l e r s  a n d  p r e y   

 

Eleven shovelers were captured for the analysis of their dietary composition (Fig. 1). The 

individuals sampled in this study were mainly juveniles (less than two years old; n = 9). Since 

shovelers reproduce from the second year of their life [15], these individuals were determined 

to be in the pre-breeding migration period. The individuals were captured using cage traps with 

a live pair (male and female) as decoys. A camera (NATURACAM – STDX2) was positioned 

near each trap to monitor the presence of birds in the traps, which were activated every day 

from March 01 to April 10, 2021. The authorization for the captures was obtained from the 

Center for Research on the Biology of Bird Populations (CRBPO, National Museum, permit 

no. PP1821). Each individual’s age and sex were determined based on their plumage [16] and 

their biometric measurements (wing length, tarsus length, bill length, and body mass) taken. A 

metal ring with a unique identifier was placed on a leg of each captured individual. As this 
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study was part of a research project, 22 individuals were equipped with GPS/GSM tags, which 

made it possible to follow their movement and to check if they only used freshwater habitat or 

if they used marine habitat. The tagged individuals only visited freshwater areas and did not go 

into the ocean (Moreau, pers. comm). Finally, c. 1.0 ml blood with capillary was collected from 

the ulnar wing vein from each individual. All the blood samples were then centrifuged (10 min 

at 3,500 rpm) to retain only the plasma, which was frozen at -20°c. 

 

Before the captures, samples of the dominant freshwater invertebrates and fish at study sites 

were collected (Fig. 1). Freshwater invertebrates larger than 200µm were sampled using two 

methods – a corer for the invertebrates from the sediment and a plankton net for the 

invertebrates and little fish from the water – and frozen at -20 °c. Simultaneously, POM and 

SPOM were sampled to determine the food web baseline. For the former, a water sample was 

filtered using decarbonated (4h at 450 °c) 47 mm GF/F glass fibre filters (0.7 µm porosity) and 

a filtration device with a hand pump. The filters were then dried at 45 °C in a conventional 

oven. For the SPOM, the first 5 cm of the sediment was sampled using a corer. These samples 

were then frozen until the analyses.  

 

2 . 3 .  L a b o r a t o r y  s a m p l e  p r e p a r a t i o n   

 

The freshwater invertebrates were classified by taxa. The samples of these invertebrates (n = 25 

samples of 17 taxa; whole organism), plasma (n = 12, one shoveler was recaptured), and SPOM 

(n = 3) were freeze-dried and then crushed. Sediment and some freshwater invertebrate samples 

(fish and Physidae) were analysed before and after decarbonisation with HCl (0.5 N) to obtain 

the corrected value of the carbon stable isotopes. For POM (n = 3), three replicates were made 

on each filter. Stable carbon and nitrogen isotope ratios were determined in the plasma, 

freshwater invertebrates, POM, and SPOM samples. Analyses were performed in tin capsules 

for masses between 0.2 and 0.6 mg dry weight. Measurements were performed using an 

elemental analyser (EA Isolink, Thermo Scientific, Milan, Italy) coupled with an isotope ratio 

mass spectrometer (Delta V Plus with a Conflo IV interface, Thermo Scientific, Bremen, 

Germany). The instrument was calibrated using certified reference materials (USGS-61 and 

USGS-63). 
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Figure 1. Localization and picture of the study site of the shoveler situated in the MB. This wetland is located on 

the Atlantic coast, in Vendée (France). 

 

2 . 4 .  S t a b l e  i s o t o p e  a n a l y s i s   

 

All the analyses were performed in R version 4.1.3 [17] using the packages ‘SIBER’ [18] and 

‘simmr’[19]. The isotopic values of 17 freshwater invertebrate taxa, POM, and SPOM were 

analysed, but only freshwater invertebrate taxa and POM were used to analyse the food web 

structure (Table 1). SPOM was excluded because their δ13C and δ15N values varied 

significantly from those of the shoveler.  

 

The stable isotope ratios of the shovelers’ plasma were analysed to determine the species’ 

trophic niche. The standard ellipse areas corrected for small sample sizes (SEAc) were 



C h a p i t r e  n ° 5 .  A r t i c l e  n ° 4  

 

1 8 4  C a n a r d  s o u c h e t  e t  i n v e r t é b r é s  d ’ e a u  d o u c e  

 

calculated for each wetland and compared. Then, the posterior estimates of the Bayesian 

standard ellipse area (SEAB) (n = 10,000 iterations) were calculated to obtain a range of 

probable values (95 %, 75 %, and 50 %) for the calculated standard ellipses. 

 

Finally, to examine the relationship between the prey and group them by the isotopic niche, a 

hierarchical cluster analysis (HCA) was conducted using stable isotope data of the potential 

shoveler preys; this helped define the similar groups of resources. The HCA established four 

isotopic clusters that were incorporated into a Bayesian stable isotope mixing model to estimate 

the shovelers’ diet composition in each wetland. Each cluster’s relative contribution was 

estimated. Furthermore, the TEF of -0.5 ‰ (± 0.5) for carbon and 4.5 ‰ (± 1) for nitrogen 

between potential prey (whole organisms) and shoveler plasmas were used. Since no previous 

analyses have been conducted on the isotopic markers of freshwater invertebrates and the 

shoveler, several preliminary several tests were conducted to use the most appropriate TEF and 

obtain the best Bayesian stable isotope mixing model (Table 1). 

 
Table 1. Trophic cluster (CAH) and removed taxa. Considering the TEF values, the removed taxa had δ13C and 

δ15N values too far away from the δ13C and δ15N values of the shoveler and therefore cannot be included in the 

diet of this species. Trophic position, size and microhabitat were based on Tachet et al. (2010) and Moreau et al. 

(2021). L = Larvae. 

Trophic clusters Taxa Trophic position Size (mm) Microhabitat δ13C δ15N 

A Ceratopogonidae L Omnivore 10-20 Mixed -23,5 ± 0,2 9,5 ± 0,4 

A Naucoridae Predator 10-20 Vegetation -22,2 ± 1,5 8 ± 0,6 

A Noteridae Predator 2.5-10 Vegetation -22,4 ± 0 8,8 ± 0 

A Ostracoda Filter <2.5 Mixed -21,6 ± 0 8,9 ± 0 

A Physidae Detritivore 10-20 Vegetation -22,8 ± 0,6 7,6 ± 1,3 

B Chironomidae L Omnivore >20 Mixed -26,4 ± 2,1 8,3 ± 1,5 

B Cladocera Filter <2.5 Open water -27,8 ± 0 7,7 ± 0 

B Copepoda Filter <2.5 Open water -26,5 ± 0 8,9 ± 0 

B Corixidae Omnivore 10-20 Vegetation -25,6 ± 0,3 7,9 ± 1,7 

B Hydrophilidae L Predator >20 Vegetation -25,6 ± 0 7,5 ± 0 

B POM OM <2.5 Open water -26,1 ± 0 9 ± 0,4 

C Culicidae L Omnivore 10-20 Vegetation -20,1 ± 0 6,9 ± 0 

C Ephemeroptera Detritivore 10-20 Mixed -23,1 ± 0 6,4 ± 0 

C Gammaridae Omnivore >20 Mixed -22,6 ± 0 5,2 ± 0,9 

C Pleidae Omnivore 2.5-10 Vegetation -21,7 ± 0 6,1 ± 0 

D Hirudinea Predator >20 Mixed -22,6 ± 0 12 ± 0 

D Hydracarina  Predator 2.5-10 Mixed -26,1 ± 0 11,8 ± 0 

D Fish Predator >20 Vegetation -21,8 ± 1,6 12,2 ± 1,3 

Remove SPOM OM <2.5 Open water -26.4 ± 0.3 6.2 ± 0.4 
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3 .  R e s u l t s   

 

3 . 1 .  S t a b l e  i s o t o p e  v a l u e s  o f  s h o v e l e r s ,  i n v e r t e b r a t e s ,  P O M ,  a n d  

S P O M  

 

Overall, 11 plasma isotopic samples from 9 juveniles and 2 adults (Table 2 ; 1 female and 10 

males) were analysed. The δ13C values ranged from -31.5 ‰ (adult male) to -23.9 ‰ (juvenile 

male) and the δ15N values from 8.9 ‰ (juvenile male) to 13.6 ‰ (juvenile male). However, the 

isotopic niche estimated by the standard ellipses was large in the MB (10.2 ‰²)  (Fig. 3).  

 

In determining the origin of a taxa, the δ13C values ranged from -27.8 ‰ (Cladocera) to -21.6 ‰ 

(Ostracoda) (Table 1, Fig. 4). In estimating the trophic position in the food web, the POM and 

SPOM correspond to the source at the food web baseline. The POM had δ15N mean values of 

9.0  ‰ . The SPOM had lower δ15N values (6.2 ‰) than the POM. Overall, in the MB, the δ15N 

values ranged from 5.2 ‰ (Gammaridae) to 12.2 ‰ (Fish). With δ15N values of approximately 

12.0 ‰, the Hydracarina and fish were at the same level as the shovelers and located at the top 

of the food web. All other taxa had δ15N values below 10 ‰.  

 

Table 2. Data of the 11 shovelers captured in the MB during the year 2021. M=Male, F=Female, Juv=Juvenile, 

Ad=Adult. Individual ‘S402’was captured (S402_1) and recaptured (S402_2). 

Id Capture date Wetland Sex Age Bodymass (g) δ13C δ15N 

S371 01 March 2021 MB M Juv 515 -28.0 8.9 

S372 02 March 2021 MB M Juv 580 -28.1 10.6 

S402_1 03 March 2021 MB M Juv 570 -28.8 13.6 

S402_2 05 March 2021 MB M Juv 562 -28.2 13.3 

S403 05 March 2021 MB M Ad 640 -28.4 12.3 

S404 05 March 2021 MB F Juv 550 -29.9 12.1 

S405 08 March 2021 MB M Juv 525 -29.4 12.7 

S407 11 March 2021 MB M Juv 575 -24.7 13.6 

S408 11 March 2021 MB M Juv 580 -27.9 13.4 

S410 16 March 2021 MB M Ad 577 -31.5 12.7 

S411 17 March 2021 MB M Juv 592 -30.0 13.4 

S412 19 March 2021 MB M Juv 585 -23.9 11.6 
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Figure 3. (A). Stable isotope Bayesian ellipses (solid lines) depict trophic niche breadth and overlap on SEAc 

analysis for shovelers from MB. Each point represents an individual duck. (B). Posterior estimates of the Bayesian 

standard ellipse area (SEAB) for shovelers from MB. 

 

 

Figure 4. δ13C and δ15N values (mean ± SD) of shoveler and its potential prey from MB. The deleted SPOM have 

been included in this graph. 
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3 . 2 .  S h o v e l e r s ’  d i e t  c o m p o s i t i o n  

 

To determine the diet composition, trophic groups were defined using an HCA. The preys were 

grouped by trophic guilds, size, or microhabitat, but none of these factors was discriminating. 

The tests found four trophic clusters (Table 1). The isotopic niche of the shovelers was analysed 

using a mixing model and the HCA results (Fig. 5). The predictive model explained 62.5% of 

the shovelers’ diet. Several tests were conducted to use the most appropriate TEF between the 

prey and the shoveler plasmas (Appendix A). The shovelers fed mainly on microcrustaceans, 

insects and POM (Fig. 6). In terms of the contributions (% median [% quartile 1 – % quartile 3]) 

of the dietary sources, shovelers fed mainly on cluster B (80.0 % [69.6 % - 87.2 %]). Clusters 

C, A, and D represented 6.7 % [3.4 % - 12.7 %], 5.8 % [3.0 % - 10.6 %], and 4.7 % [2.6 % - 

8.1 %] of their diet, respectively. Cluster B gathered Chironomidae larvae, Cladocera, 

Copepoda, Corixidae, Hydrophilidae larvae, and POM. The birds least preferred Clusters D, 

which mainly contained predators (Hydracarina, Hirudinea and fish). 

 

 

Figure 5. Stable carbon and nitrogen isotope values of food web components in MB. Symbols represent 

means ± 1SE. For the trophic cluster composition, see Table 1. Mixtures = shoveler from MB. 
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Figure 6. Contributions (% mean ± 1 SE) of dietary sources to shoveler from MB based on a two-isotope (δ15N 

and δ13C) Bayesian mixing model. For the trophic cluster composition, see Table 1. 

 

4 .  D i s c u s s i o n  

 

The objective of this study was to determine the shoveler’s diet during spring migratory 

stopover using the isotopic markers of the plasma of 11 individuals and their potential food 

resources – freshwater invertebrates. We also aim to evaluate the potential contribution of 

Particulate Organic Matter (POM), Sediment POM (SPOM), and other predatory organisms 

participating in the food chain. Our study revealed that the shovelers fed mainly on 

Chironomidae larvae, Cladocera, Copepoda, Corixidae, Hydrophilidae larvae, and 

unexpectedly from POM. 

 

4 . 1 .  S h o v e l e r  a n d  i n v e r t e b r a t e  c o m m u n i t i e s  

 

The difference between the maximum and minimum δ15N values within a community defines 

the full range of its trophic levels [20]. According to the δ15N values, the shoveler fed on several 

trophic levels (organic matter, filter, omnivore, predator). Concerning the potential prey, the 

δ15N value of the POM (9.0 ‰) and SPOM (6.2 ‰) formed the baseline while predatory taxa 

such as Hydracarina (11.8 ‰) were at the top of the food web. 
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The δ13C value range provides an index of variation in resource use at the food web baseline 

[20]. Accordingly, based on the δ13C values, the shovelers fed on a diversified basal resource. 

However, the δ13C values confirmed that all the individuals fed on the prey in freshwater 

systems. The δ13C values of the primary producers tend to vary with several parameters. 

Therefore, δ13C is used to determine the importance of different carbon pools to a consumer. 

For example, the δ13C value of marine algae is much higher than that of freshwater plants 

largely due to the differences in the carbon sources used for primary production in the two 

systems [21]. Such differences in the stable isotope ratios of primary producers are reflected in 

the tissues of the primary consumers and persist at all trophic levels [21].  

 

4 . 2 .  P o t e n t i a l  d i e t  o f  t h e  s h o v e l e r  a t  t h e  s p r i n g  m i g r a t o r y  s t o p o v e r  

 

The shovelers’ diet is mainly composed of invertebrates in all the phases of their life cycle 

[22,23]. Their bill, which is shaped like a spoon and tightly packed with lamellae (21.5 ± 2.4 

lamellae/cm² [24]), helps sieve for food by filtering the water. Thus, with a specific food niche, 

shovelers feed mainly on epigeous prey and not on benthic prey and SPOM. Their food source 

includes POM and microcrustaceans (Cladocera and Copepoda), that is, small-sized sources, as 

well as Chironomidae larvae, Corixidae and Hydrophilidae larvae. Furthermore, the least 

popular food resources were predators (Hydracarina, Hirudinea and fish). 

 

POM contains particles suspended in the water column and all living (algae, invertebrates, 

bacteria, protozoa, etc.) and non-living (amorphous organic matter, detritus, etc.) material [25]. 

They are an important food resource for many filter-feeding invertebrates [26]. However, no 

study has shown the importance of POM in the shovelers’ diet, as most studies have focused 

on the digestive tract, wherein POM is not identifiable. Using isotopic markers, this study shows 

that POM, which is ingested in large proportions because of the shoveler’s filter-feeding 

method, is an essential part of the bird’s diet. Cladocera, Copepoda, and Pleidae, small 

organisms measuring 0.1 to 2.5 mm [24,27], are also part of the shoveler’s diet, adapted to its 

filtering mechanism. Thus, the shovelers can select feeding sites where their preferred prey 

predominates but not their prey. While prey size can affect prey selection, the individuals 

choose prey according to their energy values and availability to maximize the net energy intake. 

Furthermore, Cladocerans and copepods are widespread and present in all freshwater habitats 

[28,29]. They are generally most abundant in wetlands, in both summer and winter [29,30], thus 
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facilitating their capture by filter-feeding predators. Copepods and cladocerans meet the 

expectations of migration-related energy requirements [31] with an average high energy value 

of 5,767 cal/g dry weight and 5,056 cal/g dry weight, respectively [27]. 

 

The present study also showed that the shoveler feed on Corixidae. These organisms of a size 

between 7.6 and 12.5 mm are very rich in proteins, between 58 and 71 % [27]. At the 

superfamily level, Corixoidea is the most abundant group of insects in a variety of freshwater 

habitats worldwide [32]. However, although their biomass is high, the importance of Corixoidae 

in aquatic ecosystems is frequently underestimated. Eldridge (1990) [33] showed that 

hemipterans constitute a small portion of the shovelers’ diet, but none specifically identified 

Corixidae as a food source.  

 

The larvae of Hydrophilidae also are part of the trophic niche of the shoveler. Hydrophilidae 

are distributed worldwide and are common in freshwater habitats [34]. However, although 

Hydrophilidae appear to be present in the isotopic niche of the shoveler, this taxon is a predator 

and its δ15N value appears to be low (7.5 ‰) compared to another study that obtained values 

between 13.9 and 18.5 [35]. In contrast, the δ15N values obtained in this last study for 

Chironomidae (ranged from 5.9 to 22.7 ‰) and Corixidae (ranged from 7.4 to 20.1 ‰) are 

similar to this study (respectively 8.3 ± 1.5 ‰ and 7.9 ± 1.7 ‰). 

 

Finally, the last potential food source for the shoveler is Chironomidae larvae. This family is 

the most widely distributed and abundant group of insects in freshwater [36,37]. Such aquatic 

invertebrates are protein-rich taxa (56 %) compared to plants such as maize (5.7 % protein) [8]. 

All taxa belonging to the shoveler isotopic niche are common freshwater taxa and relatively 

abundant. This shows that the shoveler would preferentially feed on small and abundant prey 

and therefore more easily captured by this filter-feeding duck species. 

 

4 . 3 .  L i m i t s  

 

In this study, the predictive model obtained from the analysis of potential food sources 

explained 67 % of the shoveler’s diet. A trophic enrichment factor (TEF) of -0.5 ‰ (±0.5) for 

carbon and 2.5 ‰ (±1) for nitrogen was used between potential prey and shoveler plasmas, but 

no previous analysis had been conducted on TEF. The literature review by Caut et al. (2009) 
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[38] estimated the carbon and nitrogen discrimination factor for bird plasma (carbon: -0.08 ‰ 

± 0.38; nitrogen: 2.82 ‰ ± 0.14) and freshwater organisms (carbon: 1.33 ‰ ± 0.07). Therefore, 

the predictive model needs to be improved with further analyses of carbon and nitrogen TEF 

values for shovelers and freshwater invertebrates. 

 

Another limitation was that 37.5 % of the sample could not be explained. It is possible that 37.5 

% of the diet that was not explained contained plant resources. Indeed, in March, plant matter 

can represent 30% of the shoveler’s diet [39]. Therefore, since the plasma samples were taken 

in March, it is possible that 37.5 % of the diet that was not explained contained plant resources. 

In addition, the δ13C values of the shovelers were lower than those of most potential prey. Under 

oxic conditions, methane can be incorporated into food webs via methane-oxidizing bacteria 

for carbon and energy source [40]. Isotopic fractionation during this methane oxidation depletes 

the consumed carbon of δ13C [41], making the carbon isotopic value of the bacteria significantly 

negative and distinct from other carbon sources in aquatic environments. The sampled shovelers 

may have fed on this type of bacteria, which was not sampled.  

 

Furthermore, the study could not determine how long the individuals were present in the two 

wetlands. As the individuals were on a migratory stopover, they could have been there for 

several days or just arrived. Thus, they may have fed on other freshwater invertebrate taxa or 

the same taxa without the same isotopic value. Moreover, eutrophication, agricultural 

intensification, urban development, and wastewater can affect the δ13C and δ15N values [20,42], 

and the shovelers are regular visitors to constructed wetlands [43]. This may also account for 

the unexplained 37.5 %. 

 

Finally, this study did not conduct tests between different ponds. According to Inger and 

Bearhop (2008) [20], problems in analysing the diets of avian communities using stable isotope 

analysis include a lack of information on the scales of isotope heterogeneity. Small-scale 

heterogeneities, such as the local hydrological heterogeneity, may influence isotope gradients 

and thus explain part of the variation. Accordingly, if the ponds of the same wetland considered 

in this study do not have the same isotopic value and the shovelers used other sites for feeding, 

it may also account for the 37.5 %. 
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5 .  C o n c l u s i o n  

 

This study found freshwater microcrustaceans, especially Cladocera and Copepoda; 

Chironomidae larvae; Corixidae; Hydrophilidae larvae; and POM to be the main food resources 

of the shoveler. These resources contribute to meet its high energy requirements during spring 

migration. However, the study could not explain 37.5 % of the diet, which may include the 

vegetation and seeds that were not examined in the diet. Thus, to improve the study results, 

future research should consider vegetation into the model. It would also be appropriate to 

sample potential sources in several ponds in the MB to compare the isotopic values within each 

wetland and also reproduce this study in other sites and other latitudes. Finally, increasing the 

sample size, that is, including more adults and females, can improve the robustness of the 

analysis. 
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9 .  A p p e n d i c e s  

 

Appendix A. Results of the tests that were carried out in order to use the most appropriate TEF between the 

plasmas of the shoveler and these potentials preys. 

Reference TEFδ13C TEFδ15N SD TEFδ13C SD TEFδ15N 
 % Model 

explained 

N01 -0,5 1 0,5 1 29,0 % 

N02 -0,5 2 0,5 1 29,0 % 

N03 -0,5 3 0,5 1 33,0 % 

N04 -0,5 3,5 0,5 1 42,0 % 

N05 -0,5 4 0,5 1 50,0 % 

N06 -0,5 4,5 0,5 1 62,5 % 

N07 -0,5 5 0,5 1 54,0 % 

N08 0 1 0,5 1 29,0 % 

N09 0 2 0,5 1 29,0 % 

N10 0 3 0,5 1 29,0 % 

N11 0 3,5 0,5 1 37,5 % 

N12 0 4 0,5 1 46,0 % 

N13 0 4,5 0,5 1 50,0 % 

N14 0 5 0,5 1 50,0 % 

N15 0,5 1 0,5 1 29,0 % 

N16 0,5 2 0,5 1 29,0 % 

N17 0,5 3 0,5 1 29,0 % 

N18 0,5 3,5 0,5 1 29,0 % 

N19 0,5 4 0,5 1 33,0 % 

N20 0,5 4,5 0,5 1 46,0 % 

N21 0,5 5 0,5 1 46,0 % 

N22 1 1 0,5 1 29,0 % 

N23 1 2 0,5 1 29,0 % 

N24 1 3 0,5 1 29,2 % 

N25 1 3,5 0,5 1 29,0 % 

N26 1 4 0,5 1 33,0 % 

N27 1 4,5 0,5 1 46,0 % 

N28 1 5 0,5 1 46,0 % 
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2 .   D Y N A M I Q U E  A N N U E L L E  D E S  T A X O N S  

P R E F E R E N T I E L S  D U  C A N A R D  S O U C H E T  

 

I n t r o d u c t i o n  

 

En période de migration prénuptiale, le Canard souchet requiert des besoins énergétiques 

importants. L’étude de la niche isotopique du Canard souchet en halte prénuptiale a montré que 

ce dernier s’alimentait majoritairement de matière organique particulaire mais également de 

trois taxons d’invertébrés d’eau douce : les Cladocera, les Copepoda et les Chironomidae 

(Moreau et al., 2022, accepted). Ces trois taxons sont présents en abondance en Marais breton 

et en Marais poitevin. Ainsi, afin de mieux comprendre l’alimentation annuelle du Canard 

souchet, il semble intéressant d’analyser la dynamique annuelle de ces trois derniers taxons 

cités. Cette partie ne fait pas l’objet d’une publication scientifique dans ce manuscrit.  

 

M a t é r i e l  e t  m é t h o d e s  

 

En période de migration prénuptiale, en 2021, nous avons étudié le régime alimentaire de 

11 Canard souchet. De plus, un échantillonnage des invertébrés d’eau douce a été réalisé 

pendant deux ans, de novembre 2019 à octobre 2021, sur 30 sites localisés en Marais breton et 

en Marais poitevin. Les méthodes employées pour ces deux suivis ainsi que le matériel utilisé 

sont expliquées dans le « Chapitre n°2. Matériel et méthodes ».  

 

R é s u l t a t s  e t  d i s c u s s i o n   

 

A partir des données issues de l’analyse de la niche isotopique du Canard souchet et des données 

du suivi annuel des invertébrés, nous avons analysé la dynamique annuelle des trois taxons 

préférentiels du Canard souchet : les Cladocera, Copepoda et Chironomidae (figure 24). Les 

Cladocera sont des microcrustacés d’une taille inférieure à 2,5 mm (Nudds et Bowlby 1984 ; 

Moreau et al. 2021). Ils sont disponibles toute l’année dans les marais vendéens mais présentent 

l’abondance la plus élevée de fin mai à début juillet. Deux autres périodes avec des abondances 

supérieures se distinguent : début avril et la période hivernale (de décembre à février). En effet, 
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les Cladocera sont très répandus et présents dans tous les habitats d'eau douce (Batt et al. 1992). 

Ils sont généralement les plus abondants dans les zones humides, tant en été qu'en hiver 

(Eldridge 1990 ; Rogers et al. 2010) ce qui facilite leur capture par les prédateurs filtreurs. Sur 

la période correspondant à la migration prénuptiale (début mars à fin mai), aucune des deux 

zones humides vendéenne ne s’est distinguée dans son abondance en Cladocera. Les Cladocera 

ont une valeur énergétique élevée, 5 056 cal/g de poids sec (Rogers et al. 2010 ; Moreau et al. 

2021) pouvant expliquer l’importance des Cladocera dans le régime alimentaire du Canard 

souchet au printemps.  

 

De la même manière que les Cladocera, les Copepoda sont des microcrustacés d’une taille 

inférieure à 2,5 mm (Nudds et Bowlby 1984 ; Moreau et al. 2021) présents toute l’année dans 

les deux marais étudiés avec de très forte abondance en mars et avril ainsi qu’en juin et juillet. 

Pendant la période d’hivernage, c’est en décembre que l’abondance est la plus élevée. De 

nouveau, en période de migration prénuptiale, aucune des deux zones humides étudiées avait 

une plus grande abondance de Copepoda. Les Copepoda sont également un taxon énergétique 

avec une valeur moyenne de 5 767 cal/g de poids sec (Rogers et al. 2010 ; Moreau et al. 2021). 

 

Le dernier taxon d’intérêt est les larves de Chironomidae. Ce taxon est présent toute l’année 

dans la colonne d’eau mais avec des abondances bien inférieures à celle des microcrustacés. 

Les données étudiées sont celles des Chironomidae de la colonne d’eau car ces derniers sont 

plus facilement accessibles au Canard souchet. Les Chironomidae sont des organismes 

majoritairement benthiques et les plus grandes abondances ont été prélevées au sein du 

sédiment lors du suivi annuel des invertébrés d’eau douce. Deux périodes avec une abondance 

élevée se distinguent, la première allant de février à avril et la seconde d’octobre à décembre. 

Bien que les abondances des Chironomidae soient bien inférieures à celles des microcrustacés, 

leur biomasse est élevée. Les Chironomidae sont des organismes de plus grande taille, i.e. 2,6 

à 15 mm environ (Moreau et al. 2021) et dont le poids sec est bien supérieur à celui des 

microcrustacés, i.e. 0,31 mg en moyenne pour les Chironomidae (Moreau et al. 2021) contre 

0,02 mg pour les Copepoda et les Cladocera (Boreham 1994). En période de migration 

prénuptiale, c’est uniquement lors de la première quinzaine de mars que le Marais poitevin a 

présenté une abondance significativement supérieure à du Marais breton. Les larves de 

Chironomidae sont des riches en protéines (56 %) par rapport aux plantes telles que le maïs, 

qui ne contient que 5,7 % de protéines (Baldassarre et Bolen 2006).  
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Figure 24. Dynamique annuelle (a, c, e) dans les deux zones humides étudiées des taxons préférentiels du Canard 

souchet i.e. Cladocera, Copepoda et larves de Chironomidae présents uniquement dans la colonne d’eau. Lors de 

la prériode de migration prénuptiale, comparaison des abondances (b, d, f) de chaque taxons entre le Marais breton 

(MB) et le Marais poitevin (MP). Les codes signifient : ns = non significatif, * = significatif. Les données sont 

issues du suivi annuel des invertébrés d’eau douce.  
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Chapitre n°6.  La migrat ion du Canard 

souchet  
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I n t r o d u c t i o n  

 

La majorité des oiseaux vivent dans des habitats où la durée du jour, les conditions 

météorologiques et les ressources alimentaires changent de manière relativement prévisible au 

cours de l’année et de manière constante d’une année à l’autre (Newton 2007). Ainsi, au cours 

de son cycle annuel, le Canard souchet utilise une diversité de sites, chacun d’entre eux ayant 

une fonction différente. Les fonctions les plus importantes des sites sont : la nidification, la 

mue, l’hivernage et la halte migratoire (Dingle et Drake 2007). Afin de relier son site 

d’hivernage et de reproduction, le Canard souchet et plus généralement les anatidés migrateurs, 

réalisent deux grandes migrations par an. Ainsi, pour les oiseaux, la définition suivante de la 

migration peut être donnée : « ensemble des déplacements périodiques intervenant au cours du 

cycle d’un animal, entre une aire de reproduction (qualifiée de patrie) et une aire où l’animal 

séjourne un temps plus ou moins long en dehors de la période de reproduction et qu’il quitte 

ensuite pour retourner se reproduire dans la première » (Dorst 1956). La migration peut avoir 

un impact sur d'autres parties du cycle annuel, de deux manières : d'abord par sa durée, qui peut 

restreindre le temps disponible pour la reproduction et la mue, et ensuite par son itinéraire, qui 

influence le schéma des conditions environnementales auxquelles l'oiseau est exposé tout au 

long de l'année (Newton 2011). La migration permet de protéger les individus des mauvaises 

conditions météorologiques, de la sécheresse, des prédateurs, des parasites et, dans certains cas, 

elle permet de réduire la compétition pour la ressource alimentaire. Ainsi, il est possible de 

supposer que le voyage du printemps a lieu à une période qui permettra aux oiseaux d'atteindre 

leurs zones de reproduction à temps pour exploiter le pic alimentaire saisonnier sur lequel ils 

se reproduisent.  

 

En effet, de nombreux oiseaux semblent arriver dans leurs zones de reproduction dès que la 

nourriture apparaît en quantité suffisante et que leur survie y devient possible. La migration 

d'automne, qui se produit lorsque l'offre de nourriture diminue, est probablement programmée 

de manière à ce que les oiseaux quittent leurs zones de reproduction avant que leur survie ne 

soit compromise. Ces hypothèses sur le moment de la migration sont cohérentes avec les 

données d'observation, mais il est difficile de les tester de manière rigoureuse, bien qu'il soit 

clair que lorsque les migrants rencontrent un froid hors saison au moment de la migration, 

réduisant ainsi leurs réserves de nourriture, ils peuvent subir une forte mortalité (Newton 2007). 
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Afin de mieux comprendre la migration prénuptiale et la reproduction du Canard souchet, nous 

avons équipé 26 individus de balises GPS-GSM. Grâce à la pose de balises GPS-GSM, nous 

avons pu obtenir des données sur les trajets migratoires des Canard souchet.  

 

M a t é r i e l  e t  m é t h o d e s  

 

En période de migration prénuptiale et de reproduction, en 2020 et 2021, 26 Canard souchet 

ont été équipés d’une balise GPS-GSM (tableau 5) en Marais breton et en Marais poitevin. La 

méthode employée pour la capture des individus ainsi que le matériel utilisé sont expliquées 

dans le « Chapitre n°2. Matériel et méthodes ». Aucune analyse des données, pour le 

moment, n’est réalisée dans le présent manuscrit car la migration du Canard souchet n’était 

pas notre sujet d’étude. Cependant, il semble important et très intéressant de montrer 

l’hétérogénéité des trajets obtenus via les différents individus équipés.  

 

R é s u l t a t s  e t  d i s c u s s i o n  

 

Au cours de son cycle annuel, le Canard souchet, tout comme l’ensemble des anatidés 

migrateurs, utilise plusieurs sites et habitats. Le Canard souchet effectue deux grandes 

migrations annuelles (migrations prénuptiale et postnuptiale) afin de relier ses sites d’hivernage 

et de reproduction. Sur l’ensemble des 26 individus équipés de balises GPS-GSM, les trajets 

migratoires ont une amplitude allant du Maroc et de l’Espagne pour les zones d’hivernage 

jusqu’au Pays-de-Galle, Danemark, Sud de la Suède et plus à l’Est, jusqu’au Nord de Saint-

Pétersbourg (Russie), Moscou (Russie) et le Sud de l’Ukraine, pour les zones de reproduction 

(figure 25). L’âge et le sexe ne semblent pas influencer la direction prise par l’ensemble de ces 

individus migrateurs ainsi que la distance parcourue. De plus, à partir de ces 26 individus, nous 

n’avons pas pu dégager un schéma de migration clair. En effet, la direction prise par les 

26 individus pour leurs quartiers d’hivernage est d’une grande amplitude (du Pays-de-Galle à 

l’Ukraine) rendant ces données complexes à interpréter. Enfin, sur les 26 individus équipés, 

10 se sont reproduits avec certitude après leur capture. 

 

Un couple a probablement été équipé de balises GPS-GSM (figure 26). Un mâle adulte et une 

femelle juvénile ont été capturés le 05 mars 2021 en Marais breton. Ces deux oiseaux ont 
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fréquenté la Réserve Naturelle Régionale du polder de Sébastopol (Vendée) avant de rejoindre 

le sud du Danemark fin mars 2021. Ils ont continué à fréquenter la même zone à quelques 

mètres de distance jusqu’au départ de la femelle, le 05 mai 2021, qui a pris la direction du Nord 

de Saint-Pétersbourg (Russie) sans pour autant se reproduire sur place. En effet, les données 

GPS ne montrent pas d’activité de nidification de la femelle aussi bien au Danemark qu’en 

Russie. Ainsi, plusieurs questions peuvent se poser quant au départ de la femelle. Ces deux 

individus n’ont-ils pas trouvé les conditions idéales pour se reproduire ou réaliser leur nid ? Le 

nid de ces deux individus a-t-il été détruit (e.g. submersion, prédation) ? Un autre mâle plus 

attractif pour la femelle est-il rentré en compétition avec le mâle que nous avions équipé d’une 

balise ? Ou tout simplement, ces individus n’étaient-ils pas appariés ? En l’état, les données 

GPS ne permettent pas de répondre à ces questions.  

 

Nous avons également eu la possibilité de suivre pendant plus d’un an et demi, une femelle, 

équipée le 12 mars 2020, en Marais breton (figure 27). Bien que cette femelle ait réalisé de 

nombreux déplacements, cette femelle a essayé de se reproduire deux années de suite sur la 

même parcelle en Marais breton (affirmation possible grâce aux données GPS) et a exploité, en 

2020 et 2021, le Lac du Der d’août à octobre/novembre. De manière similaire, l’une des rares 

femelles équipées sur nid en 2021 a tenté de se reproduire en 2022 sur la même parcelle 

(affirmation possible grâce aux données GPS) (figure 28). Cette dernière a passé l’hiver au 

Nord du Maroc. Ces deux individus semblent philopatriques, la philopatrie des femelles de 

Canard souchet ayant déjà été démontrée auparavant (Blums et al. 1996). Il existe deux types 

de philopatrie : de reproduction et natale (Evrard 1999). La philopatrie de reproduction se 

produit lorsqu'un individu retourne se reproduire sur le site d'une tentative de reproduction 

précédente tandis que la philopatrie natale se produit lorsqu'un animal juvénile retourne se 

reproduire sur son lieu de naissance (Greenwood 1980). De nombreux canards s’apparient dans 

les zones d'hivernage ou pendant la migration printanière (Rohwer et Anderson 1988). Les 

femelles choisissent généralement de nouveaux compagnons chaque année et pour les individus 

appariés, les mâles suivent généralement les femelles qui se rendent dans leurs aires de 

naissance ou de reproduction (Johnson et Grier 1988). En effet, la philopatrie de reproduction 

chez les anatidés est majoritairement basée sur les femelles (Lincoln 1934 ; Lokemoen et al. 

1990). La philopatrie de reproduction des mâles est moins courante mais a tout de même été 

documentée pour plusieurs espèces, e.g. le Canard colvert Anas platyrhynchos (Dwyer et al. 

1973 ; Titman 1983), le Canard chipeau Mareca strepera (Blohm 1978) et le Canard souchet 
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(Poston 1974). La philopatrie chez les espèces migratrices peut s'appliquer à n'importe quel 

endroit utilisé au cours du cycle annuel. Le degré de philopatrie peut exercer une influence 

significative sur la structure génétique des populations. Lorsqu'il y a peu de mouvements 

d'individus entre les populations, une sous-structuration génétique considérable peut apparaître 

(Chesser 1991). Par conséquent, la philopatrie peut conduire à un isolement accru des 

populations, ce qui peut rendre les petites populations plus vulnérables à l'extinction locale 

(Gadgil 1971).  

 

Enfin, une femelle juvénile et un mâle adulte ont réalisé une migration synchrone et parallèle 

(figure 29). Ces deux individus ont été équipés d’une balise GPS-GSM le 11 mars 2020, en 

Marais poitevin. La femelle a quitté le Marais poitevin le 11 avril 2020 afin de rejoindre Dieppe 

(Seine-Maritime). Concernant le mâle, après sa capture, il s’est décalé vers les marais de 

Rochefort (Charente-Maritime) avant de quitter cette zone le 22 avril 2020. A compter du 

23 avril 2020, les deux individus ont migré de manière synchrone avant de prendre deux 

directions opposées lorsqu’ils ont atteint la Biélorussie à la mi-mai. En effet, le mâle a rejoint 

le sud de l’Ukraine tandis que la femelle a rejoint Moscou (Russie). Nous avons également pu 

constater que plusieurs autres individus ont quitté les deux zones humides de Vendée à la même 

date afin de réaliser leurs migrations. Le Canard souchet, et plus généralement les anatidés 

migrateurs, réalisent leur migration de nuit (Bruderer et Jenni 1988). Les migrations nocturnes 

se réalisent dans des conditions anticycloniques. En effet, une atmosphère calme ou la présence 

de vents légers à très modérés et bien orientés, un ciel dégagé rendant les étoiles visibles pour 

que les oiseaux puissent s’orienter sont les conditions idéales requises (Lefeuvre 1999). 

L’intensité de la migration nocturne sera donc d’autant plus forte que ces circonstances idéales 

seront réunies aux bonnes périodes (Elkins 1996). Sous nos latitudes, le temps fréquemment 

perturbé à la fin de l’hiver ne permet pas si souvent aux oiseaux de bénéficier des conditions 

optimales leur permettant de s’engager dans une migration nocturne. La migration peut être 

totalement stoppée en cas de grave détérioration des conditions atmosphériques (tempêtes, 

vague de froid). Ainsi, il semble pertinent d’analyser les données climatiques afin d’essayer de 

comprendre les raisons de ces départs migratoires en Vendée : conditions anticycloniques ? gel 

des plans d’eau ? A première vue, deux groupes d’individus ont quitté à deux dates distinctes 

les plans d’eau du Marais breton à la suite d’une baisse drastique des températures entrainant 

un gel de la surface des plans d’eau. Cette piste pourra être explorée prochainement. 
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Figure 25. Trajets migratoires de l’ensemble des individus (n = 26) équipés de balises GPS-GSM au printemps 

2020 et 2021. 
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Figure 26. Trajets migratoires de deux individus équipés de balises GPS-GSM en Marais breton, le 05 mars 2021. 

Ces deux individus se sont suivis jusqu’au départ de la femelle, le 05 mai 2021. 
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Figure 27. Trajet migratoire d’une femelle adulte équipée d’une balise GPS-GSM en Marais breton, le 12 mars 

2020. Cette femelle a été suivie deux années consécutives.  
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Figure 28. Trajet migratoire d’une femelle juvénile capturée sur son nid et équipée d’une balise GPS-GSM en 

Marais breton, le 08 juin 2021. Cette femelle a été suivie durant plus d’une année.  
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Figure 29. Trajets migratoires de deux individus équipés de balises GPS-GSM en Marais poitevin, le 11 mars 

2020.  
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Le Canard souchet Spatula clypeata est une espèce dans un bon état de conservation en Vendée 

(i.e. stabilité de la population nicheuse) (Marchadour et al. 2014). Cependant, dans un contexte 

de changement global, étudier le cycle de vie des espèces en bon état de conservation est 

pertinent afin d’apporter aux gestionnaires des méthodes de suivis et de gestion permettant de 

s'adapter aux évolutions du milieu. Pour ce faire, notre réflexion s’est articulée autour d’un 

grand objectif de recherche « Comprendre la relation entre les invertébrés d’eau douce et le 

Canard souchet en halte prénuptiale dans deux zones humides de Vendée, le Marais breton et 

le Marais poitevin », décliné par la suite en trois sous-objectifs : (1) Etudier, de façon 

saisonnière, l’abondance et la diversité des invertébrés d’eau douce mais également les facteurs 

environnementaux qui influent sur la présence de ces espèces ; (2) Etudier, en halte prénuptiale, 

les caractéristiques environnementales et nutritives des habitats utilisés par le Canard souchet 

ainsi que sa niche isotopique ; (3) Définir des mesures de gestion de l’habitat en faveur de 

l’ensemble des cortèges d’espèces étudiées.  

 

Dans un premier temps, nous avons réalisé une synthèse bibliographique décrivant 

14 caractéristiques morphologiques et nutritives (taille, poids sec, énergie brute, protéines 

brutes, etc.) pour 656 taxons d'invertébrés d'eau douce (Chapitre n°3 - Article n°1). Cette 

synthèse montre qu’il existe une grande variabilité de certaines valeurs et notamment des 

valeurs calorifiques. Afin de limiter les erreurs, il est plus réaliste d'utiliser, par exemple, une 

valeur calorifique médiane ou une moyenne générale. Ces valeurs sont facilement obtenues 

grâce à cet article. Nous avons ensuite réalisé une étude de la dynamique annuelle des 

invertébrés d’eau douce (diversité, abondance, valeur énergétique) dans trente plans d’eau 

artificiels (Chapitre n°3 - Article n°2) situés dans le Marais breton et le Marais poitevin. Nos 

résultats ont permis de définir quatre typologies de plans d’eau en fonction des variables 

environnementales et de la présence de certains taxons clés d’invertébrés d’eau douce. De plus, 

les plans d’eau des deux zones humides présentaient une forte abondance en invertébrés d’eau 

douce, avec une médiane de 3 357 ind/m3 par site dans la colonne d'eau et 1 626 ind/m² par site 

dans les sédiments. 

 

Dans un second temps, nous avons décrit les habitats utilisés par les Canard souchet en période 

de halte prénuptiale dans le Marais breton et le Marais poitevin à l’aide d’individus équipés de 

balises GPS-GSM (Chapitre n°4 - Article n°3). Nous avons montré que les Canard souchet 

utilisaient les sites en suivant un rythme nycthéméral. Le domaine vital de la plupart des 



C h a p i t r e  n ° 7 .  D i s c u s s i o n  g é n é r a l e  

 

C a n a r d  s o u c h e t  e t  i n v e r t é b r é s  d ’ e a u  d o u c e  2 1 3  

 

individus étudiés (73 %) comprenait principalement des plans d’eau. Les sites diurnes étaient 

des plans d’eau profonds, faiblement végétalisés et dominés par des microcrustacés dans la 

colonne d’eau, tandis que les sites nocturnes étaient des prairies humides ou des plans d’eau 

avec une couverture végétale aquatique élevée et une grande diversité taxonomique 

d'invertébrés d’eau douce dans la colonne d’eau. Les 31 sites sélectionnés sont riches en 

invertébrés d’eau douce dans la colonne d’eau (avec 3 387 ± 253 à 113 315 ± 16 061 

individus/m3), mais la densité d'invertébrés ne différait pas entre les sites diurnes et nocturnes. 

De plus, la taille des domaines vitaux ne différait pas entre les deux zones humides ou selon le 

sexe (mâles et femelles) et l'âge (juvéniles et adultes) des individus.  

 

Enfin, dans un troisième et dernier temps, nous avons déterminé la niche isotopique du Canard 

souchet en halte prénuptiale (Chapitre n°5 - Article n°4). Notre étude a montré que les Canard 

souchet se nourrissaient principalement, dans la colonne d’eau, de microcrustacés, en particulier 

de Cladocera et de Copepoda, de larves de Chironomidae, de Pleidae et de matière organique 

particulaire (POM). 
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1 .   L A  R E S S O U R C E  A L I M E N T A I R E  E T  L E S  H A B I T A T S  

D I S P O N I B L E S  D A N S  L E  M A R A I S  B R E T O N  E T  L E  

M A R A I S  P O I T E V I N  

 

Bien qu'artificiels, les plans d’eau du Marais breton et du Marais poitevin sont de première 

importance pour la faune sauvage notamment du fait de leur richesse et de leur abondance en 

invertébrés d’eau douce. Durant les deux années de suivi, une différence interannuelle de 

diversité des invertébrés d’eau douce au sein de la colonne a été constatée. Lors de la première 

année de suivi, la diversité en hiver et au printemps était légèrement supérieure à celle de la 

deuxième année d’étude. Cependant, en été, la diversité était supérieure lors de la deuxième 

année de suivi, en comparaison à la première année. Aucune différence n’a été constatée en 

hiver. A contrario, au sein du sédiment, aucune différence interannuelle de diversité n’a été 

observée. Entre les deux zones humides étudiées, la diversité des invertébrés était similaire 

aussi bien dans la colonne d’eau (médiane de 5 taxons/étang [Q1 = 4 – Q3 = 6]) que dans le 

sédiment (2,5 taxons/étang [Q1 = 2 – Q3 = 3,5]). Bien qu’une faible différence interannuelle 

puisse exister, à cette échelle taxonomique, la diversité des plans d’eau des zones humides 

vendéennes correspond à celle trouvée dans d'autres zones humides à travers le monde 

(Balcombe et al. 2005). La diversité en taxon était plus élevée lorsque le recouvrement en 

végétation aquatique était plus élevé et que la hauteur d’eau était faible. En effet, des niveaux 

d'eau bas et hétérogènes (i.e. variation de la topographie et des niveaux sur une même parcelle) 

influencent le développement d'une végétation aquatique diversifiée, abritant ainsi une plus 

grande diversité d’invertébrés d’eau douce (Friday 1987 ; Zimmer et al. 2000 ; Batzer et Boix 

2016). De plus, certaines plantes comme la Renoncule aquatique Ranunculus aquatilis, 

végétation typique des zones humides vendéennes (Dupont 1986), émerge au printemps et 

épure l’eau, permettant de générer la présence de communautés d'invertébrés diversifiées 

(Gregg et Rose 1982). Bien que l'absence ou la présence de végétaux type macrophytes dans la 

colonne d'eau influence la diversité, ce paramètre ne semble pas influencer l'abondance des 

invertébrés d’eau douce. 

 

Une différence interannuelle d’abondance en invertébrés d’eau douce dans la colonne a été 

observée au printemps et en été. Lors de la deuxième année de suivi, les abondances étaient 

supérieures à celles de la première année. Cette deuxième année a été marquée par une 
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sécheresse précoce. La surface en eau des plans d’eau a diminué rapidement ce qui a pu 

concentrer les invertébrés, faisant ainsi augmenter leur densité au mètre cube. L’abondance 

dans la colonne d’eau était plus élevée dans le Marais poitevin (médiane de 5 182 individus/m3 

[Q1 = 2 014 – Q3 = 11 492]) que dans le Marais breton (2 512 individus/m3 [Q1 = 892 – 

Q3 = 6 939]) sur les deux années de suivi. C’est au printemps, c’est-à-dire durant la période de 

migration prénuptiale, que l’abondance totale était la plus élevée au sein des deux marais mais 

avec tout de même une abondance plus élevée en Marais poitevin (8 232 individus/m3 [Q1 = 

2 507 – Q3 = 14 783]) qu’en Marais breton (3 988 individus/m3 [Q1 = 1 080 – Q3 = 12 294]). 

Les populations d'invertébrés d’eau douce restent plus abondantes au printemps et en été (mars 

à juillet) qu'en hiver (DuBowy 1988). En hiver, plusieurs espèces d'invertébrés hivernent sous 

forme d'œufs, de minuscules larves ou de nymphes.  

 

L’abondance des invertébrés d’eau douce au sein du sédiment était légèrement plus élevée en 

été et en automne de la deuxième année de suivi, en comparaison à la première année. À la suite 

de la sécheresse de la deuxième année, en été, les plans d’eau toujours en eau étaient des plans 

d’eau profonds, caractérisés par un taux d’envasement élevé. Cette étude a montré que ce type 

de site était caractérisé par une abondance élevée en invertébrés au sein du sédiment, pouvant 

expliquer l’abondance supérieure des invertébrés en été et en automne, au cours de la deuxième 

année de suivi. De plus, c’est encore une fois dans le Marais poitevin que l’abondance des 

invertébrés d’eau douce était la plus élevée (médiane de 2 194 ind/m² [Q1 = 1 327 – Q3 = 3 931] 

contre 1 725 ind/m2 [Q1 = 730 – Q3 = 2 920] en Marais breton). Cependant, contrairement aux 

invertébrés de la colonne d’eau, au sein du sédiment, c’est en hiver que l’abondance était la 

plus importante (1 260 ind/m2 [Q1 = 544 – Q3 = 2 288]). Cette différence de saisonnalité dans 

les pics d’abondance entre les invertébrés du sédiment et de la colonne d’eau peut s’expliquer 

notamment par le fait que certains taxons benthiques tels que les Chironomidae émergent au 

printemps (Danell et Sjöberg 1977). Ces derniers, initialement localisés dans le sédiment, se 

retrouvent dans la colonne d’eau avant d’émerger.  

 

De tous les taxons échantillonnés sur les 30 sites, les microcrustacés étaient les plus abondants 

et les plus occurrents (i.e. les plus présents dans l’ensemble des échantillons) dans la colonne 

d’eau (Cladocera et Copepoda) et dans le sédiment (Ostracoda). Dans les zones humides, en été 

comme en hiver, les Cladocera sont généralement les plus abondants (Rogers et al. 2010). Ce 

taxon est présent dans la colonne d’eau, indifféremment de la présence ou non de végétation 
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aquatique (Romare et al. 2003). Leur densité peut atteindre jusqu'à un million/m², même sous 

la glace au début de l'hiver (Rogers et al. 2010), et leur présence dans 76 % des échantillons de 

cette étude peut expliquer le fait que la végétation aquatique influence la diversité des 

invertébrés d’eau douce et non leur abondance. 

 

L’ensemble des plans d’eau des deux zones humides étudiées présentaient des abondances et 

diversités élevées en invertébrés d’eau douce dans la colonne d’eau et le sédiment. Cependant, 

l’abondance, la richesse et la composition en invertébrés d’eau douce différaient entre les plans 

d’eau. Ainsi, nous avons identifié les variables environnementales qui influencent l’abondance 

et la structure des communautés d’invertébrés d’eau douce. Nous avons décrit 4 types d’habitats 

ainsi que les invertébrés associés présents au sein des deux zones humides vendéennes étudiées.  

 

Les plans d’eau profonds végétalisés (7 % des sites - Habitat A - Tableau 6) : Cet habitat 

présentait une forte teneur en limon, une couverture végétale aquatique élevée et un long temps 

d'inondation. Les taxons associés, dans le sédiment et la colonne d’eau, étaient des Gammaridae 

et des Atyidae, deux taxons très énergétiques, respectivement 45,56 cal/ind (poids sec) et 

57,15 cal/ind (poids sec) (Moreau et al. 2021).  

 

Les plans d’eau peu profonds et en pente douce (33 % des sites - Habitat B - Tableau 6) : 

Cette typologie de site était associée à une couverture importante de végétation aquatique 

(> 75 %), conduisant à une diversité et une abondance élevée d'invertébrés d’eau douce dans la 

colonne d'eau. Ces habitats présentaient également la saturation et la concentration en oxygène 

dissous les plus faibles (82 % et 3,44 mg/L en moyenne, respectivement), ce qui reflète tout de 

même un environnement relativement bien oxygéné (Langlet 2014). Dans la colonne d’eau, les 

principaux taxons de cet habitat étaient les Chironomidae, Cladocera, Corixidae, 

Ephemeroptera, Ostracoda, Physidae, Dytiscidae, Hydrophilidae, et Zygoptera. La forte 

abondance de microcrustacés dans la colonne d’eau rend ces sites très importants pour les 

espèces d’anatidés filtreuses telles que le Canard souchet. A contrario, les invertébrés étaient 

peu abondants dans le sédiment.  

 

Les plans d’eau avec des pentes abruptes (33 % des sites - Habitat C - Tableau 6) : Cet habitat 

possédait une profondeur d'eau modérée et une forte teneur en limon dans le sédiment. 

L’abondance des invertébrés d’eau douce était modérée aussi bien dans la colonne d'eau que 
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dans le sédiment. Les Gammaridae étaient le principal taxon de cet habitat (colonne d’eau et 

sédiment). Dans le sédiment étaient également présents les Chironomidae, Ceratopogonidae et 

Oligochaeta. La colonne d'eau contenait également des Atyidae, Chironomidae, Cladocera, 

Copepoda, Corixidae, Ephemeroptera, Mysidae, Ostracoda, Physidae, Dytiscidae, et 

Notonectidae. Cet habitat était défini par une couverture végétale aquatique variable (entre 0 et 

100 %). Des taxons affiliés à la végétation tel que les Ephemeroptera ou les Physidae étaient 

présents (Lodge 1985 ; Bouchard 2004) ainsi que d'autres taxons comme les Copepoda qui 

évitent la végétation émergente, alors que les Cladocera ne montrent aucune préférence 

d'habitat (Romare et al. 2003).  

 

Les plans d’eau en pente modérée (27 % des sites - Habitat D - Tableau 6) : Cet habitat 

possédait les niveaux d'eau les plus élevés (34,59 cm en moyenne), des pentes modérées et une 

forte teneur en sable dans le sédiment. Dans la colonne d’eau, l’abondance des invertébrés d’eau 

douce était faible mais avec plusieurs taxons majeurs, tels que les Copepoda, Mysidae, 

Ostracoda, Pleidae, Hydracarina, et Notonectidae. Dans le sédiment, l'abondance des 

invertébrés d’eau douce était élevée avec trois taxons majeurs : Chironomidae, Ostracoda, et 

Corixidae. Les variables environnementales qui définissent l’habitat D étaient en opposition 

avec celles de l’habitat B (tableau 6). 

 

Ces différents habitats permettent de comprendre les variables qui influencent l'abondance et la 

structure des communautés d’invertébrés d’eau douce mais également de comprendre les 

interactions proies-prédateurs afin de conserver les espèces vivant dans les zones humides 

(invertébrés d’eau douce, poissons, amphibiens, oiseaux d’eau, vertébrés terrestres) et de mieux 

gérer leurs habitats. Ainsi, tous les habitats décrits précédemment jouent un rôle au sein des 

zones humides. Certains habitats sont cependant privilégiés par les espèces vivant en zones 

humides en fonction de leur cycle de vie. Pour le Canard souchet, les plans d’eau tels que ceux 

de l’habitat B sont important pour qu’il puisse s’alimenter qualitativement tandis que les plans 

d’eau profonds tels que ceux décrits dans l’habitat C sont privilégiés par le Canard souchet pour 

ses activités de confort et de repos. De plus, la dynamique annuelle des invertébrés d’eau douce 

peut être ainsi être corrélée au cycle annuel du Canard souchet afin d’affiner la compression de 

sa présence en Vendée (figure 30). 
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Figure 30. Schéma de synthèse des principaux résultats : Cycle annuel du Canard souchet et disponibilité des 

invertébrés d’eau douce dans le Marais breton et le Marais poitevin. L’abondance des invertébrés de la colonne 

d’eau et du sédiment sont présentés, avec un focus sur les deux taxons les plus abondants : les copépodes et les 

cladocères. Les données correspondent aux valeurs médianes des sites du suivi annuel des invertébrés.   
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2 .   L E  C A N A R D  S O U C H E T  E N  H A L T E  P R E N U P T I A L E  

D A N S  L E  M A R A I S  B R E T O N  E T  L E  M A R A I S  P O I T E V I N  

 

2 . 1 .  L ’ u t i l i s a t i o n  d e  l ’ e s p a c e  p a r  l e  C a n a r d  s o u c h e t  e n  

h a l t e  p r é n u p t i a l e  

 

Les migrations sur de longues distances sont très éprouvantes physiquement pour les oiseaux. 

La disponibilité d'habitats et de ressources alimentaires le long de la route de migration est 

essentielle, bien que l'emplacement et la distance entre les sites de halte varient en fonction des 

stratégies migratoires employées. Ces zones de haltes migratoires ont un rôle crucial pour la 

survie des oiseaux bien qu’elles soient exploitées durant un temps très court au cours du cycle 

annuel (Moore et al. 1990). Le nombre de haltes migratoires nécessaires est variable selon les 

espèces mais peut également varier entre individus (Arzel 2006). Du fait de sa stratégie 

migratoire, lors de sa migration prénuptiale, le Canard souchet réalise de nombreuses haltes afin 

de s’alimenter et se reposer. 

 

Pendant la halte migratoire, certaines espèces d'Anatidae sont plus spécifiques que d’autres dans 

leur choix d'habitat. En halte migratoire, le Canard souchet choisirait de préférence de plans 

d’eau (article n°3). Cependant, la taille et la composition de l'habitat au sein des domaines 

vitaux pouvaient différer d'une zone humide à l'autre (Marais breton et Marais poitevin) et d'un 

individu à l'autre. En effet, bien que le domaine vital de plus de la moitié des canards étudiés 

(73 %) contenait principalement des plans d’eau (en moyenne 59 % de la surface du domaine 

vital), en Marais poitevin, les individus exploitaient majoritairement des prairies humides.  

 

Aucune différence dans la taille des domaines vitaux n'a été observée entre les deux zones 

humides. Cependant, la surface minimale utilisée (MCP, Minimum Convex Polygons) était, en 

moyenne, plus grande dans le Marais poitevin que dans le Marais breton. Les plans d’eau et les 

prairies humides sont beaucoup plus dispersés dans le Marais poitevin que dans le Marais 

breton. Ainsi, la plus faible densité de zones en eau (plans d’eau et prairies inondées) pousse 

probablement les oiseaux à explorer des territoires plus grands, ce qui peut expliquer la plus 

grande surface totale des MCP dans le Marais poitevin. Cela montre également que les oiseaux 

doivent utiliser plusieurs habitats en eau et ne peuvent pas s’en contenter d’un seul, même dans 
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une zone humide où la disponibilité d’habitats proches est réduite. De plus, l'absence de 

différences dans la taille des domaines vitaux entre les mâles et les femelles peut s’expliquer 

par le fait que les Canard souchet sont considérés comme des reproducteurs « sur revenus » 

(Ganter et Cooke 1996 ; Gauthier et al. 2003). Par conséquent, les mâles et les femelles 

s'alimentent de façon similaire lors des haltes migratoires afin de finir leur voyage vers les sites 

de reproduction. Ce résultat est soutenu par Arzel et Elmberg (2004) qui n'ont trouvé aucune 

différence entre les sexes dans le comportement alimentaire du Canard souchet sur les sites de 

halte printanière (temps passé à s'alimenter, répartition jour/nuit et méthode d'alimentation).  

 

Bien que nos résultats soient en accord, le sex-ratio de notre étude était déséquilibré et va en 

faveur des mâles, notamment des mâles juvéniles. Notre méthode de capture a très certainement 

favorisé les mâles, i.e. des mâles non appariés, qui sont majoritairement des mâles juvéniles et 

seraient venus courtiser nos femelles appelants. Cependant, ce constat est également en lien 

avec une étude réalisée au Royaume-Uni sur les Canard souchet hivernant qui a montré que la 

probabilité de capturer un mâle était supérieure à celle de capturer une femelle (Wood et al. 

2021). En effet, pour la saison hivernale 2019-2020, pour les individus adultes, la probabilité 

de capturer un mâle était de 84 % et chez les juvéniles, la probabilité de capturer un mâle était 

de 73,5 %. Ce biais en faveur des mâles, chez le Canard souchet mais plus généralement chez 

l’ensemble des Anatidae, est lié à la prédation accrue des femelles nicheuses (Johnson et 

Sargeant 1977 ; Ramula et al. 2018). Ces dernières sont vulnérables aux prédateurs lorsqu’elles 

sont sur leur nid, tandis que les mâles ne jouent pas de rôle dans l’incubation ou l’élevage des 

couvées. Une telle prédation entraine des taux de mortalité plus élevés des femelles par rapport 

aux mâles (Ramula et al. 2018). En Europe, les prédateurs de femelles nicheuses comprennent 

des mammifères non indigènes tel que le Vison d’Amérique (Neovison vison) et des 

mammifères indigènes tels que le Renard roux (Vulpes vulpes, (Blums et Mednis 1996 ; 

Opermanis et al. 2001 ; Albrecht et al. 2006). Ainsi, afin d’améliorer le sex-ratio de cette étude 

et conforter nos résultats, il serait pertinent de réitérer cette étude en réalisant un effort de 

capture supplémentaire et en améliorant notre méthode de capture en faveur des adultes et des 

femelles.  

 

Enfin, le Canard souchet a montré une activité nycthémérale lors de ses haltes prénuptiales. De 

la même manière qu’en hivernage (Triplet 2012), le rythme quotidien d’activités des Canard 

souchet, et plus généralement des anatidés migrateurs, est lié au cycle nycthéméral (alternance 
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jour/nuit). Les géolocalisations de la majorité des individus suivis ont montré une distinction 

significative entre les sites utilisés de jour et de nuit. Les Canard souchet s'alimentent 

principalement la nuit. La journée, sur les sites exploités, ils effectuent leurs activités de confort 

mais également d’alimentation afin de satisfaire leurs besoins énergétiques élevés à cette 

période de l’année. Une étude réalisée sur le Canard souchet d'Australie Spatula rhynchotis a 

montré que les individus passaient, en journée, 60 % de leur temps à s’alimenter (Matsubara et 

al. 1994). Cette activité alimentaire journalière était probablement due à la présence constante 

de zooplancton et plus particulièrement de copépodes, sous la surface de l’eau, à cette période 

de l’année. De plus, en hiver, chez plusieurs espèces de canards, il a été constaté que 

l’alimentation diurne était accrue en début de matinée et en fin d’après-midi (Hepp 1985 ; 

Michot et al. 1994 ; Green et al. 1999 ; Bengtsson et al. 2014). Ce phénomène a été attribué à 

l'incapacité des oiseaux, qui se nourrissent principalement la nuit, de satisfaire leurs besoins 

nutritionnels uniquement à cette période de la journée (Michot et al. 1994). Plusieurs raisons 

peuvent expliquer l’alimentation principalement nocturne du Canard souchet, aussi bien en 

hivernage qu’en période de halte prénuptiale, telles que l'absence de perturbation d’origine 

anthropique et l'évitement des prédateurs diurnes (Tamisier 1974 ; Jorde et Owen 1988 ; McNeil 

et al. 1992). Les canards qui se nourrissent sont plus isolés de leurs congénères et donc plus 

exposés au risque de prédation diurne.  

 

Afin d’améliorer la compréhension du temps et de la période d’alimentation diurne du Canard 

souchet en halte prénuptiale, il serait intéressant de réaliser une étude sur le budget temps-

activité des individus. Une synthèse de données sur les anatidés hivernants a montré que pour 

un large éventail d'espèces (n = 36 dont 6 espèces d’Anserinae et 30 espèces d’Anatinae), sur 

une période de 24h, les individus peuvent passer 20 à 70 % de leur temps à se nourrir, 10 à 

50 % à se reposer, < 20 % à l'entretien, à la vigilance et la locomotion, et seulement 2 % ou 

moins de leur temps sur les activités sociales (Weller 1988). La recherche de nourriture et le 

repos sont les comportements diurnes les plus fréquemment rapportés. Les comportements 

sociaux, d'alerte, de maintenance et de locomotion ne représentent qu'une petite proportion des 

budgets d'activités (Döpfner et al. 2009 ; Rose et al. 2022). De la même manière qu’en période 

d’hivernage, les oiseaux d’eau en halte passent ainsi la plupart de leur temps à se nourrir et à 

flâner, mais les écarts par rapport aux budgets d'activité « normaux » peuvent affecter les 

budgets énergétiques, réduire la survie et nuire à la productivité et au succès de la reproduction 

lors des saisons de reproduction suivantes (Haramis et al. 1986 ; Paulus 1988 ; Crook et al. 
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2009). Par conséquent, réaliser une étude des budgets temps-activité des Canard souchet et plus 

généralement des oiseaux d’eau pourrait servir : à évaluer la qualité et la quantité relatives de 

l'habitat et de la ressource alimentaire ; à formuler des hypothèses sur les demandes 

énergétiques et/ou la capacité de répondre à ces demandes ; à comparer les modèles d'activité 

au sein des espèces et entre elles dans différentes régions géographiques ; et à affiner les 

mesures de gestion ou de conservation proposées (Paulus 1988 ; Woodin et Michot 2006 ; 

Crook et al. 2009). 

 

2 . 2 .  L e s  h a b i t a t s  e x p l o i t é s  p a r  l e s  C a n a r d  s o u c h e t  

 

Sur les sites exploités par les Canard souchet en halte prénuptiale, la diversité et la densité des 

invertébrés d’eau douce de la colonne d’eau étaient élevées dans les deux zones humides 

étudiées. Pour rappel, uniquement les invertébrés de la colonne d’eau ont été étudiés dans les 

habitats utilisés par les Canard souchet. Les 31 sites étudiés ont révélé une abondance médiane 

de 19 868 individus/m3 [Q1 = 11 765 – Q3 = 35 761] et une diversité médiane de 5,5 taxons/site 

[Q1 = 4,5 – Q3 = 7,5]. Ainsi, l'abondance importante d'invertébrés d'eau douce dans les plans 

d’eau de ces deux zones humides pourrait expliquer leur attractivité pour le Canard souchet lors 

de leur halte prénuptiale. Cette étude a également montré que les sites utilisés par les individus 

en période de migration prénuptiale étaient plus abondants en invertébrés dans le Marais breton 

(médiane de 21 678 individus/m3 [Q1 = 10 564 – Q3 = 33 776]) que dans le Marais poitevin 

(19 211 individus/m3 [Q1 = 16 588 – Q3 = 36 936]). Cette différence d’abondance entre les 

deux zones humides étudiées est mineure mais ces résultats ne reflètent pas les mêmes 

tendances que le suivi annuel des invertébrés d’eau douce, où les invertébrés de la colonne 

d’eau étaient, au printemps, plus abondants en Marais poitevin qu’en Marais breton. Plusieurs 

points peuvent expliquer cette différence de valeurs. Ces deux zones humides possèdent un 

grand nombre de plans d’eau et de prairies humides. Cependant, le Marais breton bénéfice d’un 

nombre plus important de zones en eau très proches les unes des autres que le Marais poitevin. 

Les sites suivis pendant deux ans ont été choisi de manière non aléatoire, en fonction notamment 

des autorisations d’accès accordées par les propriétaires. De plus, il s’agissait uniquement de 

plans d’eau, aucune prairie humide n’a été suivie. Ainsi, il est possible que plusieurs de ces 

sites échantillonnés lors du suivi annuel des invertébrés ne soient que peu ou pas utilisés par les 

Canard souchet en halte prénuptiale du fait notamment de leur faible abondance en invertébrés 
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d’eau douce, faisant abaisser l’abondance médiane des sites étudiés en Marais breton. Dans ce 

dernier marais, les individus en halte peuvent être sélectifs quant aux sites qu’ils souhaitent 

exploiter afin de s’alimenter car le Marais breton bénéficie d’un nombre très élevé de zones en 

eau. Ainsi, l’étude des habitats utilisés en halte montre que les Canard souchet trouvent plus 

d’invertébrés en termes d’abondance dans le Marais breton que dans le Marais poitevin ce qui 

peut permettre d’expliquer la forte présence de Canard souchet en Marais breton. En effet, le 

Marais breton est réputé pour son abondance en Canard souchet, notamment en période de 

migration prénuptiale et de reproduction. Enfin, en halte prénuptiale, le Canard souchet 

adoptait, comme en hivernage, un rythme nycthéméral. Ce dernier utilisait ainsi deux typologies 

d’habitats distincts en fonction de l’heure de la journée. Certains sites ont été utilisés de jour 

comme de nuit créant une troisième typologie d’habitat.  

 

Les sites nocturnes (Habitat E - Tableau 6) avaient une couverture importante de végétation 

aquatique émergente et une pente douce offrant une structure d'habitat plus diversifiée et 

augmentant la diversité, la biomasse et la densité des invertébrés d'eau douce (Olson et al. 

1995 ; Broyer et Curtet 2012) en comparaison aux sites à utilisation diurne. Cependant, une 

végétation émergente trop dense peut avoir un impact sur l'activité d'alimentation et la détection 

des proies par les prédateurs (De Leon et Smith 1999), i.e. le Canard souchet. Pour les canards 

de surface, un ratio de 50 % d'eau libre et 50 % de végétation est important car il permet une 

plus grande diversité de ressources alimentaires, i.e. de plantes et d'invertébrés d'eau douce 

(Webb et al. 2010). Ce type de plan d’eau est en adéquation avec l’habitat B (tableau 6) défini 

lors du suivi annuel des invertébrés d’eau douce. De plus, comme pour l’habitat B, les sites 

nocturnes avaient une forte densité en invertébrés d’eau douce dans la colonne d’eau (médiane 

de 24 210 individus/m3 [Q1 = 16 588 – Q3 = 34 585]). Cet habitat était dominé par les 

microcrustacés (Copepoda, Cladocera et Ostracoda) ainsi que par les Coleoptera, Decapoda, 

Diptera et Ephemeroptera. L'exploitation nocturne de tels sites et de telles ressources 

(abondantes et diversifiées) pourrait s'expliquer par le fait que les oiseaux peuvent être plus 

sélectifs et peuvent ainsi répondre potentiellement à divers besoins nutritionnels de manière 

plus efficace (Tidwell et al. 2013 ; Schepker et al. 2019). Les habitats d’alimentation que nous 

décrivons sont comparables à ceux identifiés dans le nord de l’Europe (Pöysä et al. 1996 ; Pöysä 

et Sorjonen 2000). En effet, les espèces de canards de surface ayant un grand corps, mais une 

faible densité de lamelles, ont tendance à se trouver dans des micro-habitats profonds et ouverts. 

A contrario, les espèces ayant un plus petit corps, mais avec une forte densité de lamelles, ont 
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tendance à se nourrir dans des micro-habitats peu profonds et couverts de végétation (Pöysä et 

al. 1996 ; Pöysä et Sorjonen 2000). De plus, les guildes de canards de surface du Nord de 

l'Europe semblent être assemblées en fonction de leur similitude en ce qui concerne la longueur 

du corps plutôt qu’en fonction de la densité lamellaire (Pöysä et al. 1994). Cependant, il est 

important de souligner que les études réalisées en Amérique du Nord suggèrent le contraire. En 

effet, il a été démontré que chez les canards de surface, les espèces ayant une faible densité de 

lamelles (mais des corps plus grands) ont tendance à se nourrir dans des micro-habitats peu 

profonds et végétalisés où les proies invertébrés sont nombreuses (Armstrong et Nudds 1985) 

tandis que les espèces ayant des lamelles denses (mais des corps plus petits) ont tendance à se 

nourrir au large des zones en eau, là où les proies sont plus petites (Nudds et Bowlby 1984). 

Ainsi, dans les prairies d’Amérique du Nord, il existe une corrélation entre la présence de 

végétation submergée et la taille des invertébrés aquatiques (Armstrong et Nudds 1985). Ces 

études montrent l’importance de la densité de lamelles et de la taille du corps en fonction du 

type d’habitat (Nudds et al. 2000).  

 

Les sites nocturnes comptabilisaient une diversité d’invertébrés d’eau douce dans la colonne 

d’eau plus importante que les sites diurnes. Cependant, aucune différence significative n'a été 

observée dans la densité des invertébrés d'eau douce entre les sites diurnes, diurnes et nocturnes, 

et nocturnes. Pendant la migration prénuptiale, les Canard souchet augmenteraient leur temps 

d'alimentation sur les sites diurnes afin d'accumuler suffisamment de protéines pour la 

migration (Lindström et Piersma 1993 ; Arzel et Elmberg 2004). Ainsi, ces sites diurnes 

sélectionnés doivent contenir des ressources alimentaires en quantité et facilement accessibles. 

 

Pendant le jour (Habitat G - Tableau 6), les oiseaux se sont concentrés sur des plans d’eau 

ouverts (non végétalisés) et relativement profonds leurs permettant de réaliser leurs activités de 

confort telles que le toilettage et le repos (Guillemain et al. 2002b ; Poisbleau 2005) mais 

également leur activité d’alimentation. En effet, les sites diurnes présentaient une abondance 

conséquente d’invertébrés d’eau douce (médiane de 17 296 individus/m3 [Q1 = 9 046 – 

Q3 = 27 267]). Ce type de plan d’eau est en lien avec l’habitat C (tableau 6) défini lors du suivi 

annuel des invertébrés d’eau douce. Ce type de plans d’eau permet aux individus de palier le 

risque de prédation et par conséquent de s’alimenter plus sereinement. En effet, des eaux peu 

profondes couplées à une forte densité de végétation obstruent la vision et augmentent le risque 

de prédation des Canard souchet (Legagneux 2007), ne permettant donc pas à cette espèce de 
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canard de se nourrir dans ces habitats pendant la journée. Ainsi, pour détecter l'approche des 

prédateurs, les canards préfèrent utiliser des méthodes de recherche de nourriture « peu 

profondes », où leurs yeux sont au-dessus de la surface de l'eau (Guillemain et al. 2007). En 

effet, du fait de la position de son bec, le champ de vision du souchet s’étend sur 220°, lui 

offrant ainsi une couverture visuelle complète autour de sa tête. Un champ visuel complet, c’est-

à-dire sans zone aveugle au-dessus ou à l’arrière de la tête, n’est possible que chez les espèces 

d’oiseaux pour lesquelles la recherche de nourriture est principalement guidée par des indices 

tactiles, tel que pour le Canard souchet (Guillemain et al. 2002b). Ainsi, pour le Canard souchet 

et l’ensemble des canards de surface, lorsque les yeux des individus sont au-dessus de la surface 

de l’eau pendant l’activité de recherche de nourriture, ces derniers seraient capables de 

combiner l’activité de recherche de nourriture avec celle de vigilance (Guillemain et al. 2001). 

Cependant, uniquement un certain niveau de vigilance peut être assuré par les Canard souchet 

lorsqu’ils ont la tête baissée, même avec une vision panoramique totale (Guillemain et al. 

2002b). Les individus sont ainsi obligés de balayer l’horizon du regard avec la tête haute afin 

de repérer directement les menaces ou pour obtenir des informations précises du comportement 

des autres individus (Guillemain et al. 2001).  

 

Enfin, certains sites ont été utilisés de jours comme de nuit (Habitat F - Tableau 6). Cet habitat 

avait des caractéristiques environnementales communes aux sites diurnes (habitat G – tableau 

6) et nocturnes (habitat E - tableau 6). L’abondance des invertébrés d’eau douce était 

supérieure aux sites diurnes mais inférieure aux sites nocturnes (médiane de 20 998 

individus/m3 [Q1 = 8 682 – Q3 = 57 799]). Cet habitat était dominé par les Copepoda et 

Cladocera. Ces deux taxons ont une valeur énergétique élevée, en moyenne 5 767 cal/g de poids 

sec et 5 056 cal/g de poids sec, respectivement (Moreau et al. 2021) et sont petits, en moyenne 

1,69 mm et 1,06 mm, respectivement (Moreau et al. 2021). Ceci est cohérent avec les prévisions 

des besoins énergétiques liés à la migration (Batt et al. 1992). Ainsi, les individus semblent 

utiliser des sites où les ressources alimentaires permettent un apport énergétique maximal. Cet 

habitat correspond en plusieurs points à l’habitat D du suivi annuel des invertébrés d’eau douce 

(tableau 6). 

 

A partir des variables environnementales et de certains taxons clés d’invertébrés d’eau douce, 

nous avons ainsi pu définir quatre typologies de plans d’eau et les corréler aux besoins en 

habitats du Canard souchet en halte prénuptiale (figure 31). La concordance entre les habitats 
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du suivi annuel des invertébrés d’eau douce et le suivi des habitats utilisés par les Canard 

souchet en période de migration prénuptiale montre l’importance de l’ensemble des zones en 

eau (plans d’eau et prairies humides) qui composent une zone humide lors d’une phase courte 

du cycle annuel des anatidés migrateurs : la migration prénuptiale. En effet, cette étude 

démontre une utilisation variée de l'habitat par les individus durant la halte migratoire. Ainsi, 

l’ensemble de ces habitats humides sont d’un enjeu prioritaire en termes de conservation pour 

les gestionnaires de ces zones humides. De plus, bien que l’abondance des invertébrés d’eau 

douce ainsi que la présence de certains taxons clés soient importantes, la topographie de 

l’habitat et la sureté du site jouent également un rôle. Les individus en halte doivent trouver des 

sites « sécurisés » pour l’alimentation mais également le repos. Lorsque le dérangement ou la 

prédation sont importants sur un site, les oiseaux augmentent leur comportement de vigilance, 

diminuent leurs temps d’alimentation et de repos, et par conséquent s’affaiblissent (diminution de 

leur stock énergétique) (Le Corre 2009). Ces individus ne seront alors pas en mesure de stocker de 

l'énergie pour leur migration. De plus, les oiseaux d’eau sont plus vulnérables lorsque leur condition 

corporelle est basse (faible masse de lipides et de protéines) (Bergan et Smith 1993 ; Dugger et al. 

1994). Ainsi, la vulnérabilité des oiseaux au dérangement augmente avec leurs besoins énergétiques 

et nutritifs, et l’intensité de leur activité alimentaire (Madsen 1995). Le dérangement peut ainsi 

influencer la date du départ des communautés d’oiseaux d’eau et peut forcer les individus à quitter 

le site de halte migratoire dans un état sous-optimal. 
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Tableau 6. Synthèse des paramètres environnementaux et des densités et diversités d’invertébrés mesurées sur les 

quatre types d’habitats définis lors du suivi annuel des invertébrés d’eau douce (Habitat A = Plans d’eau végétalisés 

et profonds ; Habitat B = Plans d’eau en pente douce ; Habitat C = Plans d’eau en pente abrupte ; Habitat D = 

Plans d’eau en pente modérée) et du suivi des habitats utilisés par les Canard souchet en halte prénuptiale 

(Habitat E = Sites nocturnes ; Habitat F = Sites diurnes et nocturnes ; Habitat G = Sites diurnes). Le code couleur 

définit l’ordre de grandeur des valeurs (⚫ = valeur faible / petite ; ⚫ = valeur moyenne / modérée ; ⚫ = valeur 

élevée / forte). 

 Suivi annuel des invertébrés d'eau douce 
Suivi des habitats printaniers du 

souchet 

 Habitat  

A  

 Habitat 

B 

 
Habitat 

C 

 
Habitat 

D 

 
Habitat 

E 
  

Habitat 

F 

 
Habitat 

G 

 

Paramètres environnementaux 

Superficie en eau du 

site (m²) 
10 997 ⚫ 11 580 ⚫ 7 955 ⚫ 9 905 ⚫ 8 185 ⚫ 7 012 ⚫ 8 005 ⚫ 

Pente Modérée ⚫ Douce ⚫ Abrupte ⚫ Modérée ⚫ Douce ⚫ Modérée ⚫ Abrupte ⚫ 

Recouvrement en 

végétation aquatique 

(%) 

50 à 100  ⚫ > 75 ⚫ 0 à 100 ⚫ 0 à 100 ⚫ 61 ⚫ 64 ⚫ 27 ⚫ 

Niveau d’eau (cm) 34,3 ⚫ 26,1 ⚫ 30,8 ⚫ 34,6 ⚫ 28,2 ⚫ 25,8 ⚫ 40,9 ⚫ 

Hauteur de sédiment na  na  na  na  6,3 ⚫ 6,9 ⚫ 10,7 ⚫ 

Granulométrie du 

sédiment : limon (%) 
78 ⚫ 63 ⚫ 72 ⚫ 55 ⚫ na   na  na  

Granulométrie du 

sédiment : sable (%) 
11 ⚫ 28 ⚫ 19 ⚫ 37 ⚫ na   na  na  

Saturation en oxygène 

dissous (%) 
90 ⚫ 82 ⚫ 96 ⚫ 100 ⚫ na   na  na  

pH 8,64 ⚫ 8,02 ⚫ 8,44 ⚫ 8,48 ⚫ na   na  na  

Temps d'inondation 

du site (%) 
76 à 100 ⚫ 50 à 100 ⚫ 76 à 100 ⚫ 76 à 100 ⚫ na   na   na   

Invertébrés de la colonne d'eau 

Abondance  

(nbr ind / m3) 

5 047 ±  

9 105 
⚫ 

18 520 ±  

56 765 
⚫ 

10 730 ±  

15 949 
⚫ 

9 081 ±  

13 329 
⚫ 

33 420 ±  

27 535 
⚫ 

33 590 ±  

33 571 
⚫ 

20 053 ±  

14 490 
⚫ 

Diversité  

(nbr taxons / sites) 
4,4 ± 1,2 ⚫ 5,1 ± 1,5 ⚫ 5,2 ± 1,6 ⚫ 4,7 ± 1,5 ⚫ 6,2 ± 1,8 ⚫ 6,8 ± 2,5 ⚫ 4,9 ± 1,5 ⚫ 

Valeur énergétique 

(kcal / g DW) 

17 881 ± 

18 365 
⚫ 

12 275 ± 

23 113 
⚫ 

10 020 ± 

13 032 
⚫ 

9 697 ± 

12 780 
⚫ na   na  na  

Microcrustacea  
(nbr ind / m3) 

               

Cladocera 
3 442 ±  

9 373 
⚫ 

14 928 ±  

56 426 
⚫ 

8 521 ±  

14 579 
⚫ 

5 881 ±  

10 543 
⚫ 

18 148 ±  

28 675 
⚫ 

9 243±  

14 636 
⚫ 

5 354 ± 

9 757 
⚫ 

Copepoda 
18 569 ±  

40 258 
⚫ 

9 184 ±  

15 212 
⚫ 

12 369 ± 

14 965 
⚫ 

16 558 ±  

19 569 
⚫ 

13 153 ±  

12 745 
⚫ 

20 079 ±  

20 395 
⚫ 

14 421 ±  

12 866 
⚫ 

Ostracoda 
406 ± 1 

262 
⚫ 

2 839 ± 

7 410 
⚫ 

1 684 ± 

5 371 
⚫ 

2 696 ± 

8 654 
⚫ 

1 376 ± 

2 489 
⚫ 

3 915 ± 

6 451 
⚫ 

170 ± 

450 
⚫ 

Crustacea  

(nbr ind / m3) 
               

Atyidae 
377 ± 

788 
⚫ 0,4 ± 2,3 ⚫ 7,0 ± 32 ⚫ 24 ± 99 ⚫ 55 ± 162 ⚫ 27 ± 35 ⚫ 0 ± 0 ⚫ 

Gammaridae 
380 ± 

835 
⚫ 1,2 ± 6,8 ⚫ 18 ± 56 ⚫ 5,7 ± 31 ⚫ 17 ± 49 ⚫ 1 ± 2,6 ⚫ 0,3 ± 0,9 ⚫ 

Mysidae 52 ± 140 ⚫ 1,7 ± 13 ⚫ 30 ± 163 ⚫ 50 ± 398 ⚫ na   na  na  

Hemiptera 

(nbr ind / m3) 
na  na  na  na  120 ± 

166 
⚫ 

163 ± 

307 
⚫ 34 ± 46 ⚫ 

Corixidae 
345 ± 

530 
⚫ 

339 ± 1 

022 
⚫ 

275 ± 

574 
⚫ 

204 ± 

373 
⚫ na   na  na  

Notonectidae 1,2 ± 5,3 ⚫ 1,0 ± 4,3 ⚫ 3,2 ± 10 ⚫ 
5,3 ± 

19,2 
⚫ na   na  na  
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Pleidae 0,8 ± 3,0 ⚫ 0,7 ± 2,7 ⚫ 15 ± 112 ⚫ 
140 ± 

643 
⚫ na   na  na  

Coleoptera 

(nbr ind / m3) 
na  na  na  na  13 ± 19 ⚫ 3,1 ± 7,7 ⚫ 2,3 ± 7,2 ⚫ 

Dytiscidae 0,5 ± 2,1 ⚫ 5,3 ± 14 ⚫ 3,1 ± 8,2 ⚫ 1,3 ± 3,9 ⚫ na   na  na  

Hydrophilidae 1,3 ± 3,1 ⚫ 3,5 ± 9,4 ⚫ 1,5 ± 4,2 ⚫ 0,9 ± 3,0 ⚫ na   na  na  

Autres insectes 

(nbr ind / m3) 
               

Chironomidae 27 ± 54 ⚫ 78 ± 190 ⚫ 45 ± 152 ⚫ 42 ± 258 ⚫ 
372 ± 

637 
⚫ 81 ± 119 ⚫ 32 ± 77 ⚫ 

Ephemeroptera 8,2 ± 30 ⚫ 44 ± 101 ⚫ 20 ± 95 ⚫ 9,3 ± 71 ⚫ 38 ± 88 ⚫ 8,9 ± 22 ⚫ 0 ± 0 ⚫ 

Autres taxons 

(nbr ind / m3) 
               

Physidae 2,9 ± 8,1 ⚫ 
274 ± 

848 
⚫ 

102 ± 

313 
⚫ 14 ± 45 ⚫ 

123 ± 

372 
⚫ 66 ± 141 ⚫ 35 ± 119 ⚫ 

Hydracarina 4,1 ± 20 ⚫ 1,2 ± 4,5 ⚫ 1,7 ± 5,1 ⚫ 6,9 ± 21 ⚫ 1,0 ± 3,5 ⚫ 1,6 ± 2,6 ⚫ 1,6 ± 2,5 ⚫ 

Zygoptera 0,2 ± 1,0 ⚫ 3,3 ± 12 ⚫ 3,1 ± 14 ⚫ 0,8 ± 3,9 ⚫ 2,2 ± 6,9 ⚫ 0,5 ± 1,3 ⚫ 0,3 ± 0,9 ⚫ 

Invertébrés du sédiment 

Abondance 

(nbr ind / m²) 

2 320 ± 

2 964 
⚫ 

1 832 ± 

2 688 
⚫ 

2 766 ± 

3 886 
⚫ 

5 379 ± 

15 388 
⚫ na   na   na   

Diversité 

(nbr taxons / sites) 
2,3 ± 1,1 ⚫ 2,2 ± 1,2 ⚫ 3,0 ± 1,4 ⚫ 2,6 ± 1,0 ⚫ na   na  na  

Valeur énergétique 

(kcal / g DW) 

4 053 ± 

2 710 
⚫ 

2 097 ± 

2 883 
⚫ 

2 828 ± 

2 572 
⚫ 

2 069 ± 

1 861 
⚫ na   na  na  

Microcrustacea 

(nbr ind / m²) 
               

Ostracoda 
563 ± 2 

724 
⚫ 

942 ± 2 

009 
⚫ 

1 420 ± 

3 489 
⚫ 

4 383 ± 

15 340 
⚫ na   na  na  

Crustacea 

(nbr ind / m²) 
               

Gammaridae 
147 ± 

169 
⚫ 0 ± 0 ⚫ 50 ± 115 ⚫ 4,1 ± 17 ⚫ na   na  na  

Hemiptera 

(nbr ind / m²) 
               

Corixidae 27 ± 60 ⚫ 9,5 ± 31 ⚫ 17 ± 37 ⚫ 23 ± 36 ⚫ na   na  na  

Autres insectes 

(nbr ind / m²) 
               

Ceratopogonidae 25 ± 91 ⚫ 10 ± 34 ⚫ 40 ± 96 ⚫ 29 ± 49 ⚫ na   na  na  

Chironomidae 
1 526 ± 

1 282 
⚫ 

554 ± 1 

017 
⚫ 

716 ± 

881 
⚫ 

686 ± 

877 
⚫ na   na  na  

Autres taxons 

(nbr ind / m²) 
                

Oligochaeta 28 ± 83 ⚫ 
203 ± 

471 
⚫ 

436 ± 

741 
⚫ 

231 ± 

578 
⚫ na   na  na   

Physidae 4,1 ± 13 ⚫ 
114 ± 

207 
⚫ 86 ± 177 ⚫ 24 ± 70 ⚫ na   na   na   
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Figure 31. Schéma de synthèse des principaux résultats : Habitats disponibles et leurs utilisations par le Canard 

souchet en halte prénuptiale dans le Marais breton et le Marais poitevin. Le code « * » signifie que ces taxons 

d’invertébrés d’eau douce sont les proies préférentielles du Canard souchet en halte prénuptial.  
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3 .   L ’ A L I M E N T A T I O N  D U  C A N A R D  S O U C H E T  A U  

P R I N T E M P S  

 

La plupart des oiseaux migrateurs, avant chaque étape migratoire, accumulent des réserves de 

graisse et d'autres réserves corporelles (Lindström et Piersma 1993). Ces réserves sont plus 

importantes chez les espèces qui effectuent de longs vols sans escale au-dessus de la mer ou 

d'autres substrats hostiles, certaines espèces doublant leur poids au préalable. Ainsi, chez 

l’ensemble de ces espèces migratrices, l'engraissement migratoire représente une période de 

grande demande alimentaire, et souvent de besoins nutritionnels spécifiques (Bairlein 2003).  

 

Chez les canards de surface, leurs différences morphologiques (longueur du cou et morphologie 

du bec) leurs permettent de coexister en exploitant différents micro habitats (Ando et al. 2022). 

Cependant, une compétition interspécifique peut apparaître chez les canards barbotteurs lorsque 

les conditions environnementales sont défavorables (Bethke et Nudds 1993). Concernant le 

Canard souchet, l'évolution morphologique de son bec, lui conférant un mode de recherche de 

nourriture hautement spécialisé, pourrait être le résultat d'une sélection diminuant la 

compétition interspécifique ou favorisant l'occupation d'une niche sous-utilisée (Hespenheide 

1973 ; DuBowy 1985). Ainsi, le Canard souchet ne rentre pas en compétition avec les autres 

canards de surface lorsque les ressources alimentaires sont abondantes (i.e. les invertébrés d’eau 

douce et plus particulièrement le zooplancton).  

 

Le canard souchet se nourrit principalement de proies de petite taille présentent dans la colonne 

d’eau. Le modèle prédictif de notre étude, expliquant 67 % du régime alimentaire du Canard 

souchet en halte prénuptiale (article n°4), montre que ce dernier se nourrit principalement, dans 

la colonne d’eau, de matière organique particulaire, de microcrustacés (Cladocera et Copepoda) 

et de Pleidae, c'est-à-dire de ressources de petite taille, ainsi que de larves de Chironomidae. 

Les ressources alimentaires les moins populaires pour les Canard souchet sont les prédateurs 

(Hydracarina) ou les proies de plus de 10 mm (Ceratopogonidae, Naucoridae). 

 

La matière organique particulaire est composée de particules en suspension dans la colonne 

d'eau constituées de toutes les matières vivantes (algues, invertébrés, bactéries, protozoaires, 

etc.) et non vivantes (matière organique amorphe, détritus, etc.) (Hutchens et al. 2017). La 
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matière organique particulaire est une ressource alimentaire importante pour de nombreux 

invertébrés filtreurs (Wallace et Merritt 2003). Cependant, aucune étude n'a montré 

l'importance de la matière organique particulaire dans le régime alimentaire du Canard souchet, 

un vertébré filtreur. Les études sur le régime alimentaire du Canard souchet sont principalement 

menées sur son tube digestif, cependant, la matière organique particulaire n'est pas identifiable 

par des méthodes visuelles telles que l’utilisation d’une loupe binoculaire. Cette étude, utilisant 

des marqueurs isotopiques, montre que la matière organique particulaire est un élément 

essentiel du régime alimentaire du Canard souchet, qu'il doit ingérer en grandes proportions en 

raison de son mode d'alimentation par filtration. Ces résultats n’étant pas forcément attendus, 

nous n’avons pas caractérisé la matière organique particulaire. Il serait donc pertinent, dans une 

prochaine étude, de caractériser cette ressource alimentaire essentielle au Canard souchet. De 

plus, notre étude se concentrant sur les invertébrés d’eau douce, nous n’avons pas caractérisé 

la part végétale du régime alimentaire du Canard souchet. Ainsi, il serait intéressant d’étudier 

les producteurs primaire tels que le phytoplancton et les macrophytes (algues, plantes 

supérieures). Enfin, il est important de noter que la matière organique particulaire est constituée 

de détritus. Un problème commun aux organismes filtreurs est la séparation des proies et des 

particules détritiques, ces dernières ayant souvent une faible valeur énergétique. Une étude de 

Gurd (2007) a montré que le Canard souchet ajuste son écart inter-lamellaire afin de filtrer les 

détritus sans les ingérer, il peut donc séparer les proies des détritus en fonction de la taille. 

Ainsi, le Canard souchet est un excellent filtreur capable de sélectionner des proies vivantes de 

petite taille.  

 

Les Cladocera, Copepoda et Pleidae sont des organismes de petite taille, mesurant entre 0,1 et 

2,5 mm (Nudds et Bowlby 1984 ; Moreau et al. 2021), évoluant dans la colonne d’eau. Notre 

étude montre que ces petits organismes composent le régime alimentaire des Canard souchet 

car ils sont adaptés à son mécanisme de filtrage. La taille des proies affecterait la sélection des 

proies par les Canard souchet, mais ces derniers les choisiraient également en fonction de leur 

valeur énergétique et de leur disponibilité afin de maximiser l'apport énergétique net grâce à 

des compromis entre les coûts et les avantages énergétiques. De plus, une étude menée dans les 

prairies Nord-Américaines a montré une réduction saisonnière de l’abondance des invertébrés 

de grande taille rendant les proies de petite taille, e.g. les microcrustacés, plus disponibles, avant 

la saison de reproduction, pour les canards s’alimentant de petits invertébrés (Armstrong et 

Nudds 1985). Nos résultats sont en lien avec les quelques études réalisées au printemps qui ont 
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montré que le Canard souchet avait un régime alimentaire principalement composé de petits 

invertébrés d’eau douce et notamment de microcrustacés tels que les Copepoda et les Cladocera 

(Pirot et Pont 1987 ; Ankney et Afton 1988 ; Baldassarre et Bolen 2006). Enfin, bien 

qu’Eldridge (1990) avait montré que les hémiptères constituent une petite partie du régime 

alimentaire des Canard souchet, aucune étude n'a spécifiquement identifié les Pleidae comme 

source de nourriture.  

 

Une autre composante du régime alimentaire du Canard souchet serait les larves de 

Chironomidae. Cette famille d’insectes, majoritairement benthique, émerge au printemps, 

rendant les larves disponibles dans la colonne d’eau pour le Canard souchet. Des études avaient 

déjà détecté la présence de ce taxon dans l’alimentation du Canard souchet (DuBowy 1985 ; 

Euliss et al. 1997). La famille des Chironomidae est le groupe d'insectes le plus largement 

distribué et le plus abondant en eau douce (Pinder 1986 ; Ferrington 2008), pouvant même être 

des fléaux économiques dans les rizières et les zones humides (Ali 1996). Ainsi, le Canard 

souchet et plusieurs espèces d’oiseaux d’eau prédatrices des larves de Chironomidae peuvent 

sélectionner des sites en fonction de leur abondance en Chironomidae et, par la suite, fournir 

un service écosystémique en provoquant des réductions de l'abondance de ces larves (Sánchez 

et al. 2006).  

 

Enfin, il est possible de se questionner quant à l’hétérogénéité des signatures isotopiques des 

invertébrés d’eau douce du Marais breton. En effet, bien que la salinité ait pu jouer un rôle dans 

la signature isotopique du carbone des Canard souchet du Marais breton, il est également 

possible que les invertébrés d’eau douce du Marais breton aient des signatures isotopiques en 

carbone hétérogènes.  

 

Ainsi, cette étude montre que le Canard souchet est un excellent filtreur qui s’alimente de proies 

de petite taille. Si l’on s’intéresse au taux d’ingestion du Canard souchet, en hiver, ce dernier 

filtre en moyenne 2,9 m3 d’eau par jour, avec des valeurs extrêmes allant de 

0,9 m3/jour/individu à 8,1 m3/jour/individu (Pirot et Pont 1987). Ces valeurs correspondent à 

des densités d’invertébrés d’eau douce allant de 20 000 à 200 000 individus/m3 (soit 20 à 200 

individus/litre) (Petit-Renaud et Guillou 2000). A partir de ces données et des valeurs recueillies 

dans les différentes études de ce travail de recherche, il est possible d’estimer la capacité 

d’accueil de l’ensemble des plans d’eau à vocation cynégétique des Marais breton et poitevin 



C h a p i t r e  n ° 7 .  D i s c u s s i o n  g é n é r a l e  

 

C a n a r d  s o u c h e t  e t  i n v e r t é b r é s  d ’ e a u  d o u c e  2 3 3  

 

en période de halte prénuptiale. Sur une période de quinze jours, les plans d’eau à vocation 

cynégétique des deux zones humides étudiées ont la capacité d’accueillir, environ, 17 300 

individus (tableau 7). Cependant, ce chiffre est à modérer car il ne tient pas compte de la 

météorologie (e.g. baisse des niveaux d’eau), du taux de renouvellement des invertébrés d’eau 

douce, des autres prédateurs d’invertébrés (e.g. oiseaux d’eau, amphibiens, poissons, 

invertébrés, etc.), de la proximité entre les Canard souchet ou encore de la territorialité du mâle 

si ce dernier est en phase d’accouplement.  

 

Tableau 7. Capacité d'accueil, pour les Canard souchet, des plans d'eau à vocation cynégétique du Marais breton 

et du Marais poitevin en période de halte prénuptiale.  

Au printemps  Marais breton Marais poitevin Marais breton et poitevin 

Données des sites du suivi annuel des invertébrés d'eau douce 

Nombre de plans d'eau à vocation 

cynégétique à l'échelle de la zone humide 
336 206 542 

Volume moyen d'un site (m3) 2 253 3 843 2 742 

Surface moyenne d'un site (m2) 7 704 13 055 8 917 

Invertébrés disponibles dans la colonne d'eau 

(cal/g DW) 
17 509 13 363 16 143 

Invertébrés disponibles dans la colonne d'eau 

(nombre d'individus/m3) 
33 527 40 861 35 796 

Données issues de la bibliographie (Pirot et Pont 1987, Petit-Renaud et Guillou 2000) : besoins journalier d'un 

Canard souchet 

Capacité de filtration journalière (volume) 0,9 à 8,1 m3/jour/individu 

Capacité de filtration journalière (nombre 

d'invertébrés) 
200 000 à 20 000 individus/m3 

Besoins journalier d'un individu 200 000 invertébrés/jour 

Bilan à l'échelle d'un site du suivi annuel des invertébrés d'eau douce 

Volume d'eau (en m3) à filtrer pour un 

individus / jour pour répondre à ses besoins 

journaliers 

6,0 4,9 5,6 

Capacité d'accueil d'un site pour 1 jour 

(nombre d'individus) 
378 785 491 

Capacité d'accueil d'un site pour 1 jour 

(nombre d'individus/m2) 
20 17 18 

Bilan à l'échelle de l'ensemble des plans d'eau du réseau cynégétique 

Capacité d'accueil de l'ensemble des sites 

pour 1 jour (nombre d'individus) 
126 901 161 740 265 994 

Capacité d'accueil de l'ensemble des sites 

pour 15 jour (nombre d'individus) 
8 460 10 783 17 733 
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4 .   L ’ I M P A C T  D U  C H A N G E M E N T  C L I M A T I Q U E   

 

Dans un contexte de changement climatique, il est primordial de veiller à la conservation des 

milieux naturels. En effet, le changement climatique pourra avoir un impact considérable sur 

les habitats, la flore et la faune. Il est donc important de réfléchir aux conséquences du 

changement climatique. Ainsi, dans la suite de cette partie, des hypothèses d’impacts et de 

conséquences du changement climatique sur les zones humides et les communautés animales 

associées (e.g. oiseaux d’eau et invertébrés d’eau douce) sont émises.  

 

La perte d’habitats pourrait entraîner une diminution de l'abondance et de la diversité de 

invertébrés d’eau douce, réduisant ainsi les taux de production des espèces qui dépendent des 

invertébrés comme ressource alimentaire (Romare et al. 2003). Pour préserver les espèces 

associées aux zones humides, il est important de comprendre les relations locales entre proies 

et prédateurs mais également comment l’ensemble de ces taxons d’eau douce affectent de 

nombreux services écosystémiques et comment ils sont modifiés par le changement climatique. 

Cependant, il existe encore un manque fondamental de compréhension des voies directes et 

indirectes par lesquelles les invertébrés influencent les services écosystémiques, ainsi que de la 

manière dont le changement climatique affectera ces services écosystémiques en modifiant les 

populations d'invertébrés (Prather et al. 2013).  

 

Wilson (1987) affirmait que la vie humaine ne pourrait pas se maintenir au-delà de quelques 

mois si les invertébrés disparaissaient. Le changement climatique altère actuellement certains 

services rendus par les écosystèmes tel que la production primaire (Melillo et al. 1993) ou 

encore la qualité de l'eau (Vörösmarty et Sahagian 2000). Pourtant, ces services écosystémiques 

ont un rôle important sur la société en soutenant la vie et le bien-être des hommes (Chan et al. 

2006). Par conséquent, il devient primordial pour la société de mieux comprendre comment 

préserver les services écosystémiques dans un contexte de changement climatique. Il existe 

encore un manque général de compréhension concernant la manière dont la perte d'espèces ou 

de groupes d'espèces particuliers affectera les services écosystémiques (Balmford et al. 2011). 

Les invertébrés aquatiques et terrestres sont susceptibles d'être importants pour la conservation 

des services écosystémiques car ils remplissent de nombreuses niches en tant que groupe animal 

le plus abondant et le plus diversifié au monde, comprenant plus de 80 % des 1,6 million 

d'espèces eucaryotes décrites (Prather et al. 2013). Les invertébrés sont également très sensibles 
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aux changements climatiques, et leurs réponses aux récents changements ont été bien 

documentées dans les systèmes terrestres, marins et d'eau douce (Southward et al. 1995 ; 

Sagarin et al. 1999 ; Walther et al. 2002 ; Zvereva et Kozlov 2006). Ces réponses comprennent 

des changements dans les distributions géographiques, la taille des populations, la phénologie, 

le comportement et la composition génétique (Parmesan 2006).  

 

Le changement climatique affecte les invertébrés à tous les niveaux trophiques. Les invertébrés 

sont affectés directement par les conditions abiotiques et indirectement par les relations 

biotiques modifiées par le changement climatique. Les conditions abiotiques qui ont un impact 

sur les invertébrés dans le cadre du changement climatique diffèrent selon le substrat. Les effets 

du changement de température ou de la raréfaction de l’eau sur les invertébrés aquatiques 

peuvent être directs et indirects. Au niveau des populations voire de l'individu, les réponses 

physiologiques et comportementales à ces changements entraînent des modifications de la 

phénologie, de l'abondance, de la distribution géographique et de la génétique des populations 

(Thomas et al. 2001 ; Parmesan et Yohe 2003 ; Parmesan 2006 ; Braune et al. 2008). Les effets 

indirects de la température et de la raréfaction de l’eau sur les invertébrés sont dus à leurs 

réactions aux modifications de la chimie, de la quantité et du débit de l'eau. Par exemple, 

l'acidification des systèmes de cours d'eau a considérablement réduit l'abondance des 

trichoptères, qui pourraient à eux seuls être responsables de 37 % de la décomposition de la 

litière de feuilles, le processus de base de l'écosystème de nombreux cours d’eau (Simon et al. 

2009). De plus, la raréfaction de l’eau pourra entrainer une augmentation des concentrations de 

CO2 au sein des zones en eau pouvant faire augmenter l’abondance des producteurs primaires 

et par conséquent entrainer une eutrophisation de certains habitats à faible hauteur d’eau. Enfin, 

l'augmentation des concentrations atmosphériques de CO2 pourrait affecter les rapports C:N 

des plantes pour de nombreuses espèces végétales (Zvereva et Kozlov 2006), modifiant ainsi la 

qualité de la nourriture pour les herbivores et les détritivores. Les changements de qualité des 

plantes dus aux changements climatiques peuvent entraîner une modification de la croissance, 

de la survie et/ou des taux d'alimentation des invertébrés herbivores et détritivores dans les 

environnements aquatiques et terrestres (Roth et Lindroth 1994 ; Hughes et Bazzaz 2001 ; 

Tuchman et al. 2002). Ces modifications peuvent ainsi influencer la taille des populations 

d'invertébrés, les traits du cycle de vie et le comportement, qui peuvent tous affecter les impacts 

des invertébrés sur les services écosystémiques.  
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Cependant, comme les invertébrés occupent une variété de niveaux trophiques, ils interagissent 

avec de nombreux groupes trophiques, des producteurs primaires aux prédateurs supérieurs, et 

auront donc probablement des impacts indirects importants sur les services écosystémiques 

dans le cadre du changement global (Traill et al. 2010). Les invertébrés sont notamment la 

ressource alimentaire de nombreux oiseaux d’eau. Leur préservation est donc primordiale en 

tant que ressource alimentaire. Afin de préserver les invertébrés et les oiseaux d’eau, il semble 

indispensable de préserver les habitats d’eau douce. Cependant, la littérature semble présenter 

d'importantes lacunes en matière de connaissances sur la plupart des systèmes d'eau douce (en 

particulier les lacs et les zones humides).  

 

Parmi les 10 000 espèces d'oiseaux vivant sur terre, 5 % ont impérativement besoin d'un habitat 

d'eau douce pour satisfaire au moins un de leurs traits d'histoire de vie (Dehorter et Guillemain 

2008). Afin de vivre en eau douce, les espèces se sont adaptées via des adaptations 

morphologiques, notamment pour la locomotion (e.g. pattes palmées pour nager ou plonger 

chez les Anatidae) (Dehorter et Guillemain 2008). Ainsi, le changement climatique, la 

diminution de la surface en zones humides ou encore la raréfaction des invertébrés, auraient un 

impact majeur sur ces espèces qui se sont adaptées pendant des siècles à cet habitat d’eau douce. 

Enfin, les oiseaux d’eau, et notamment les Anatidae, rendent de nombreux services 

écosystémiques à la société humaine (tableau 1) tels que des services d’approvisionnement 

(e.g. alimentation) ou encore des services d’appui (e.g. dispersion des graines et des propagules) 

(Green et Elmberg 2014). Les Anatidae, et plus particulièrement le Canard souchet, dispersent 

des micro-eucaryotes et par conséquent participent au maintien de la connectivité écologique 

entre les habitats aquatiques au niveau des communautés microbiennes. Ainsi, la perte des 

oiseaux d’eau aurait un impact majeur sur les communautés microbiennes, végétales et 

faunistiques mais également sur la société humaine.  

 

Enfin, si l’on s’intéresse à l’impact du changement global sur le Canard souchet, il est certain 

qu’une disparition des invertébrés d’eau douce entrainerait une disparition de l’espèce qui est 

« majoritairement carnivore ». De plus, la hausse des températures entrainant un assec précoce 

des zones en eau aurait un impact sur le cycle de vie de cette espèce en raréfiant les zones de 

haltes migratoires et de reproduction impactant ainsi la survie de l’espèce. Enfin, une 

diminution de la ressource en eau et en invertébrés en période de reproduction aurait un impact 

direct sur le taux de survie des canetons.  
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Ce projet de thèse avait pour objectif de comprendre la relation entre les invertébrés d’eau douce 

et le Canard souchet en halte prénuptiale dans deux zones humides vendéennes, le Marais 

breton et le Marais poitevin. Nous avons suivi pendant deux ans la dynamique des invertébrés 

d’eau douce sur trente plans d’eau artificiels nous permettant de montrer l’importance de ces 

plans d’eau pour de nombreux taxons et en particulier pour les oiseaux d’eau. La dynamique 

des invertébrés d’eau douce peut être ainsi être corrélée au cycle annuel du Canard souchet 

(figure 30). A partir des variables environnementales et de certains taxons clés d’invertébrés 

d’eau douce, nous avons pu définir quatre typologies de plans d’eau et les corréler aux besoins 

en habitats du Canard souchet en halte prénuptiale (figure 31). Ce dernier possède un rythme 

nycthéméral lors de ces haltes prénuptiales. Nous avons également montré que les 

microcrustacés étaient le groupe dominant des plans d’eau du Marais breton et du Marais 

poitevin et que ce groupe était également dominant dans le régime alimentaire du Canard 

souchet. L’autre composante importante, jusqu’à présent supposée mais jamais démontrée, du 

régime alimentaire du souchet est la matière organique particulaire.  

 

Malgré un échantillon faible au regard d’une population de centaines de milliers d’individus, 

nos résultats nous ont permis de comprendre l’utilisation de l’espace par les Canard souchet en 

halte migratoire. Cependant, équiper plus d’individus, en particulier des femelles, serait 

nécessaire. Nous avons fait face à des difficultés concernant la capture des femelles et des 

adultes. Les individus les plus facilement capturables étant les mâles juvéniles. Un effort de 

captures supplémentaires devrait être engagé pour confirmer les hypothèses d’utilisation de 

l’habitat et alimentaires de l’espèce quel que soit la classe d’âge ou le sexe. De plus, nous avons 

concentré nos recherches sur le Marais breton et le Marais poitevin, deux zones humides du 

littoral Atlantique. Elargir cette étude à des zones humides intérieures c’est-à-dire plus 

éloignées du littoral, ou encore à des latitudes et longitudes différentes serait un apport dans la 

compréhension de l’utilisation de l’habitat en fonction des ressources alimentaires présentes 

lors de ses haltes prénuptiales. En effet, certaines populations de Canard souchet localisées dans 

des zones humides intérieures telles qu’en Dombes ont aujourd’hui disparues. Il serait donc 

intéressant de comprendre les raisons de ces disparitions : perte de qualité des habitats ? 

diminution de la ressource alimentaire ? Enfin, nous avons uniquement étudier l’utilisation de 

l’habitat par les Canard souchet en haltes prénuptiales. Approfondir cette étude afin d’étudier 

la sélection de l’habitat en s’intéressant aux sites non utilisés par les individus serait pertinent. 

De plus, réaliser une étude du temps alloué par les individus à chaque activité journalière 
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(e.g. repos, alimentation, vigilance, etc.) permettrait d’affiner la compréhension de la sélection 

de l’habitat.  

 

Concernant l’étude du régime alimentaire, il va de soi qu’augmenter significativement le 

nombre d’échantillons de plasma sanguin serait un réel plus afin d’affiner la compréhension du 

régime alimentaire de cette espèce. Il serait également important de réitérer l’étude en 

échantillonnant des taxons d’invertébrés d’autres plans d’eau d’une même zone humide afin de 

comprendre si la signature isotopique des taxons d’invertébrés est propre à chaque marais ou 

diffère entre les plans d’eau. De plus, toujours à partir des échantillons de plasma et 

d’invertébrés d’eau douce, utiliser d’autres marqueurs tels que les lipides permettrait d’affiner 

nos connaissances sur l’origine de la matière organique ingérée. A partir des méthodes que nous 

avons utilisées, il serait également intéressant d’étudier l’alimentation du Canard souchet en 

période d’hivernage et de reproduction afin d’améliorer la compréhension de son régime 

alimentaire annuel. De plus, cela permettrait d’identifier les taxons d’invertébrés d’eau douce 

essentiels à cette espèce ainsi que la part des invertébrés d’eau douce et de la végétation 

aquatique dans son alimentation au cours de son cycle annuel. Enfin, il serait pertinent de 

reproduire cette étude sur d’autres espèces d’Anatidae telles que le Tadorne de Belon Tadorna 

tadorna. A dire d’expert, dans les Marais breton et poitevin, une forte présence de Tadorne de 

Belon est constatée sur les plans d’eau fréquentés par les Canard souchet. Ainsi, comparer les 

régimes alimentaires de deux espèces s’alimentant principalement d’invertébrés permettrait 

d’affiner la compréhension de la sélection de leurs proies préférentielles en fonction des 

invertébrés présents au sein des plans d’eau.  

 

Enfin, il semble important d’étudier la période de reproduction du Canard souchet dans les deux 

marais vendéens, ces derniers étant connus pour être des hauts lieux de reproduction de l’espèce 

étudiée. Ceci était l’un de nos objectifs principaux. Cependant, en raison de l’épidémie de la 

COVID-19, nous n’avons pas pu réaliser des captures en période de reproduction en 2020 

réduisant les deux années d’étude à une seule saison (2021). La technique de capture n’ayant 

jamais été expérimentée sur le Canard souchet, le nombre d’individus capturés n’a pas permis 

de valoriser l’utilisation de l’espace pendant la période de reproduction.  

 

A notre connaissance, cette étude est la première à être réalisée sur cette partie du cycle annuel 

du Canard souchet. Elle montre ainsi l’importance de l’hétérogénéité des habitats en zones 



C h a p i t r e  n ° 8 .  P e r s p e c t i v e s  

 

2 4 0  C a n a r d  s o u c h e t  e t  i n v e r t é b r é s  d ’ e a u  d o u c e  

 

humides ainsi que l’importance des invertébrés d’eau douce en tant que maillon essentiel pour 

le Canard souchet. Bien que certains résultats restent à améliorer et à compléter, des mesures 

de gestions en faveur des invertébrés d’eau douce, du Canard souchet et plus généralement des 

oiseaux d’eau peuvent déjà être mis en avant pour les gestionnaires de zones humides et les 

propriétaires de plan d’eau.  

 

Les variables de l’environnement affectent directement et indirectement l’utilisation des zones 

humides par les oiseaux d’eau. Dans l’absolu, toutes les variables liées à l’utilisation d’un 

habitat par les oiseaux devraient être prises en considération pour la gestion des zones humides. 

Cependant, les modalités de gestion se concentrent généralement sur une ou deux variables de 

l’habitat. L’interaction entre ces variables et les oiseaux d’eau reste parfois inexplorée et les 

études réalisées tiennent insuffisamment compte de la ressource alimentaire disponible, facteur 

extrêmement limitant pour l’utilisation d’un habitat par les oiseaux. Néanmoins, gérer les zones 

humides dans l’objectif d’optimiser l’abondance, la diversité et l’accessibilité à la ressource 

alimentaire est primordial. Les mesures de gestion recommandées, pour les plans d’eau à 

vocation cynégétique, en Marais breton et en Marais poitevin, seraient les suivantes : 

 

(1) Optimiser les niveaux d’eau et reprofiler les berges en pente douce dans le but de 

rendre accessible l’habitat à une plus grande diversité d’oiseaux d’eau. La gestion 

hydraulique des habitats est prioritaire pour rendre une zone humide fonctionnelle et attractive. 

La gestion des niveaux d’eau a une incidence sur les milieux (e.g. prairies humides, roselières, 

plans d’eau, etc.) et sur les espèces inféodées. Conserver un niveau d’eau compris entre 15 et 

20 cm (Williams 1996) durant l’hiver et le printemps permettrait de chevaucher les exigences 

en termes de niveau d’eau des canards de surface et des limicoles, d’autant plus si la topographie 

du site est diversifiée (Takekawa et al. 2006) et que la pente des berges est douce (Batzer et al. 

2004 ; Balcombe et al. 2005). La fluctuation annuelle des niveaux d’eau, sur des berges en 

pente douce, permettra de mettre à jour en permanence des vasières sur lesquelles les limicoles 

et les anatidés viendront se nourrir tout en conservant des zones en eau plus profondes vers 

l’intérieur du plan d’eau. De plus, cela permettrait également d’optimiser la germination et la 

diversité floristique et donc d’améliorer l’abondance et la richesse en invertébrés d’eau douce. 

Cependant, conserver des habitats avec des grandes profondeurs d’eau (> 30 cm) est important 

pour les canards plongeurs (Isola et al. 2000) ou encore pour les activités de confort des canards 

de surface.  
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(2) Maintenir des niveaux d’eau stables. La fluctuation des niveaux d’eau est un phénomène 

naturel et cyclique pour une zone humide (sécheresse ou inondations saisonnières). Cependant 

cette fluctuation peut également être d’origine anthropique (e.g. irrigation, alimentation des 

plans d’eau par pompage, etc.). L'effet des fluctuations du niveau d'eau sur les oiseaux d'eau 

varie selon les espèces et les saisons. En règle générale, les fluctuations du niveau d'eau peuvent 

permettre la création d’habitats dont la profondeur de l'eau varie dans le temps et dans l'espace. 

Par conséquent, la quête de nourriture est favorisée et maintient une richesse et une abondance 

d'espèces d'oiseaux d'eau importantes (Dimalexis et Pyrovetsi 1997 ; Ntiamoa‐Baidu et al. 

1998). Au printemps, les plans d’eau sont soumis à une évaporation naturelle et à une baisse 

des niveaux d’eau qui est notamment due à la présence de végétation aquatique. Cependant, à 

cette période, il est nécessaire de maintenir des niveaux d’eau conséquents et stables pour la 

reproduction de l’avifaune aquatique. Les fluctuations du niveau d’eau peuvent créer des 

« pièges écologiques » et nuire à la reproduction, à l'élevage des couvées et à la mue des oiseaux 

d'eau (Kaminski et al. 2006). Par exemple, les nids sont abandonnés lorsqu’ils sont submergés. 

Plusieurs études ont montré que la densité de couvées d’oiseaux d’eau est supérieure dans les 

zones humides à niveaux d’eaux stables (Ogden 1991 ; Connor et Gabor 2006). Ces sites sont 

ainsi plus adaptés à la nidification des oiseaux d’eau. De plus, des fluctuations trop brutales des 

niveaux d’eau peuvent influencer la présence de végétation aquatique et en conséquence la 

diversité et l’abondance des communautés d’invertébrés d’eau douce. Cependant, il est 

important de noter que la gestion des niveaux d'eau dépend de la pluviométrie mais également 

des autorités locales (autorisation/restriction en fonction de la ressource en eau). Ainsi, pour les 

plans d’eau connectés au réseau hydraulique, la stabilité des niveaux d’eau peut être dépendante 

de la fluctuation du réseau. Pour les plans d’eau non connectés au réseau hydraulique, conserver 

des niveaux d’eau stables n’est pas toujours réalisable. En effet, en période estivale, le déficit 

hydrique du réseau hydraulique est un réel frein au maintien des niveaux d’eau. Enfin, la 

création d’îlots pourrait permettre aux oiseaux d’eau de nicher dans une zone qui restera à 

proximité immédiate de l’eau et isolée de la berge, même en cas de baisse des niveaux d’eau. 

Cependant, une baisse trop importante des niveaux d’eau pourrait entrainer une connexion des 

îlots à la berge rendant les îlots accessibles aux prédateurs terrestres. A l’inverse, une hausse 

trop brutale des niveaux d’eau pourrait entrainer une destruction des nids par inondation. Ainsi, 

le maintien des niveaux d’eau doit être réalisé en tenant compte des oiseaux nicheurs présents 

sur le site (i.e. présence de nids).  
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(3) Gérer la végétation aquatique. La présence de végétation aquatique est importante pour 

la diversité et l’abondance des invertébrés d’eau douce. Cependant, la présence de zones en eau 

dépourvues de végétation est essentielle pour certaines espèces d’anatidés telles que le Canard 

souchet et les canards plongeurs. Les sites les plus productifs ont un ratio de 50:50 entre l’eau 

libre et la végétation aquatique (Kushlan 1986 ; Ringelman 1992). La présence d’une pente 

douce avec une zone en eau plus profonde au centre du plan d’eau permettra d’optimiser la 

présence de végétation aquatique, cette dernière n’étant que peu ou pas présente lorsque les 

niveaux d’eau sont élevés. De plus, il est nécessaire de gérer la présence des hélophytes tels que 

les Eleocharis sp.. Une densité trop importante d’hélophytes peut entrainer une réduction des 

niveaux d’eau par absorption. La gestion des hélophytes peut être réalisée via un entretien 

mécanique (coupe de la végétation en dehors de la période de reproduction). Ainsi, en fonction 

de la densité de végétation aquatique et d’hélophytes, la gestion de la végétation pourra être 

réalisée par une absence de gestion ou via une gestion alternée sur les différentes parties du site. 

Cependant, avant toute action, il est nécessaire de réaliser un diagnostic des espèces floristiques 

présentes sur la zone à entretenir afin de ne pas détruire des espèces végétales patrimoniales 

et/ou protégées. Enfin, il est important de veiller à la présence d’espèces végétales exotiques 

envahissantes telles que la Jussie (Ludwigia grandiflora et Ludwigia peploides). Du fait de leur 

propagation très rapide, ces plantes peuvent entrainer une eutrophisation du site. Pour lutter 

contre leur invasion et permettre un recul durable de la colonisation, il est possible de réaliser 

un arrachage manuel régulier à l’échelle du site. De plus, avant tout complément d’eau dans un 

site à partir du réseau hydraulique (i.e. pompage), il est important qu’aucune espèce végétale 

envahissante soit présente dans les canaux et fossés.  

 

(4) Estimer la ressource alimentaire disponible. L’estimation de la ressource alimentaire est 

difficile à mettre en œuvre par les propriétaires privés de plans d’eau. Cependant, pour les 

gestionnaires de zones humides, il devient primordial d’estimer la ressource alimentaire 

disponible, i.e. les invertébrés d’eau douce, pour les oiseaux d’eau. Ainsi, la mise en place d’un 

protocole standardisé à l’échelle des espaces naturels serait un réel bénéfice pour comprendre 

la quantité de ressource alimentaire présente dans ces habitats. A titre d’exemple, Lillie et 

Evrard (1994) ont estimé que 1 700 individus/m² étaient une abondance faible en invertébrés 

aquatiques, limitant la sélection d’une zone humide par les canards de surface ou limitant la 

production des nichées. Dans le cas de notre étude, les habitats présentant les plus faibles 

abondances en invertébrés possédaient, en moyenne, 1 832 individus/m² dans le sédiment et 
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5 047 individus/m3 dans la colonne d’eau. Par conséquent, si la ressource alimentaire est 

identifiée comme faible, les gestionnaires pourront mettre en œuvre des mesures de gestion en 

faveur des invertébrés d’eau douce telles que des mesures favorisant la présence de végétation 

aquatique.  

 

(5) Optimiser la quiétude d’un site. La sureté du site influence la sélection de ce dernier par 

les oiseaux d’eau. Lorsque le dérangement ou la prédation sont importants sur un site, les 

oiseaux augmentent leur comportement de vigilance, diminuent leurs temps d’alimentation et 

de repos, et par conséquent s’affaiblissent et deviennent vulnérables (Bergan et Smith 1993 ; 

Dugger et al. 1994 ; Le Corre 2009). De plus, le dérangement peut, par exemple, influencer la 

date du départ des oiseaux d’eau d’un site et peut forcer les individus à quitter un site de halte 

migratoire dans un état sous-optimal. Ainsi, il est important de diminuer le dérangement par les 

activités humaines (activités de loisir majoritairement). De plus, la création d’îlots permet 

d’améliorer les conditions de quiétude du site en faveur des oiseaux d’eau reproducteurs 

(i.e. protection contre les prédateurs terrestres). Cependant, bien que la présence d’îlots soit un 

plus pour les oiseaux d’eau reproducteur, le dérangement d’origine anthropique devra rester 

limité.  

 

(6) Contrôler la végétation prairiale par pâturage extensif et fauche annuelle. La fauche 

permet d’ouvrir le milieu donc d’assurer de la visibilité et de la sécurité aux oiseaux. A 

contrario, le pâturage intensif et la fauche précoce diminuent le succès reproducteur des oiseaux 

d’eau tel que le Canard souchet. Ce dernier réalise son nid à proximité immédiate des plans 

d’eau, au sein de la végétation rivulaire. Inversement, le pâturage extensif influence 

positivement l’abondance des invertébrés terrestres et augmente leur diversité par 

l’accroissement de la diversité floristique et par la présence d’insectes dans les bouses et 

crottins. De plus, l’hétérogénéité de la végétation et la création de petites dépressions par le 

piétinement favorisent l’accessibilité à la ressource alimentaire.
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Spatula clypeata in pre-nuptial period (Vendée, France) » 
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Annexe 1.c. Émission de radio « La Biodiversité ça me dit ».  
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Annexe 1.d. Participation au « Colloque des doctorants de 2ème (et de 3ème) année » du 23 

au 24 septembre 2021 à La Rochelle.  
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Annexe 1.e. Le Chasseur Vendéen, 101, févier 2020. 
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Annexe 1.f. Le Chasseur Vendéen, 104, novembre 2020. 
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Annexe 1.g. Le Chasseur Vendéen, 108, novembre 2021. 
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Annexe 1.h. Le Chasseur Vendéen, 110, mai 2022. 
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A n n ex e  n °2 .  F i c h e  d e  re n se i g n e me nt s  

Lors de la rencontre avec chaque propriétaire, une fiche de renseignements a été remplie afin 

d’obtenir toutes les informations importantes quant à la surface en eau et la connectivité du plan 

d’eau.  
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A n n ex e  n °3 .  C a hi e r  d e  su iv i  

Lors de la rencontre avec chaque propriétaire, un cahier de suivi a été fourni à chaque 

propriétaire afin qu’il y saisisse tous les mouvements d’eau et toutes les actions d’entretien qu’il 

effectuait sur le site durant les deux années de suivi.  

 



A n n e x e s  

 

2 9 0  C a n a r d  s o u c h e t  e t  i n v e r t é b r é s  d ’ e a u  d o u c e  

 



A n n e x e s  

 

C a n a r d  s o u c h e t  e t  i n v e r t é b r é s  d ’ e a u  d o u c e  2 9 1  

 



A n n e x e s  

 

2 9 2  C a n a r d  s o u c h e t  e t  i n v e r t é b r é s  d ’ e a u  d o u c e  

 



A n n e x e s  

 

C a n a r d  s o u c h e t  e t  i n v e r t é b r é s  d ’ e a u  d o u c e  2 9 3  

 



A n n e x e s  

 

2 9 4  C a n a r d  s o u c h e t  e t  i n v e r t é b r é s  d ’ e a u  d o u c e  

 



A n n e x e s  

 

C a n a r d  s o u c h e t  e t  i n v e r t é b r é s  d ’ e a u  d o u c e  2 9 5  

 

 

 



A n n e x e s  

 

2 9 6  C a n a r d  s o u c h e t  e t  i n v e r t é b r é s  d ’ e a u  d o u c e  

 

A n n ex e  n °4 .  E x e mpl e  d ’ in fo r mat io n s  e n v o y ée s  a u x  

p ro pr i é t a i r es  a v an t  c haq u e  s u i v i  s u r  s i t e   

L’exemple concerne le passage n°5 de mars 2020. Les propriétaires ont reçu le calendrier de 

passage sur site pour mars 2020 ainsi que les données environnementales et invertébrés 

prélevées sur site au passage précédent, c’est-à-dire en février 2020 (passage n°4).  
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A n n ex e  n °5 .  C h ar t e  d e  mé c é n a t  p our  l e s  s u i v i s  

t é l é mé t r i q ue s  d e  Ca na rd  so uc h e t  
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Relation entre les invertébrés d’eau douce et le Canard souchet Spatula clypeata en halte 

prénuptiale dans deux zones humides de Vendée (France) 
 

Résumé : « Reproducteur sur revenu », le Canard 

souchet Spatula clypeata réalise plusieurs haltes 

migratoires entre son site d’hivernage et de 

reproduction afin de reconstituer ses réserves et 

d’achever sa migration prénuptiale. Les invertébrés 

d’eau douce constituent les principales proies du 

Canard souchet et sont capturés principalement par 

filtration. Ce projet de recherche s’est articulé autour de 

trois grands axes qui étaient : (1) de comprendre 

l'abondance, la diversité et l'habitat des invertébrés 

d'eau douce dans deux zones humides réputées pour 

leur abondance élevée en Canard souchet, le Marais 

breton et le Marais poitevin ; (2) d'étudier les 

caractéristiques environnementales et nutritives des 

habitats utilisés par le Canard souchet en halte 

prénuptiale ; (3) de définir des mesures de gestion de 

l’habitat en faveur de l’ensemble des cortèges 

d’espèces étudiées. Cette étude a montré que les plans 

d’eau étudiés étaient abondants en invertébrés d’eau 

douce. L'étude a permis de définir quatre typologies 

d’habitat en fonction des variables environnementales 

et de la présence de certains taxons clés d'invertébrés. 

En halte migratoire, le Canard souchet utilisait 

différents habitats en suivant un rythme nycthéméral. 

Les sites diurnes étaient des habitats profonds, peu 

végétalisés et dominés par les microcrustacés, tandis 

que les sites nocturnes étaient des habitats peu 

profonds, végétalisés et présentant une grande diversité 

taxonomique en invertébrés. La taille des domaines 

vitaux ne différait pas entre les deux zones humides, 

entre les sexes ou entre les classes d'âge (juvéniles et 

adultes). Enfin, cette étude a révélé qu’en halte 

prénuptiale, le Canard souchet se nourrissait 

principalement de Cladocera, Copepoda, larves de 

Chironomidae, Pleidae et de Matière Organique 

Particulaire. Les résultats de ce travail pourront aider à 

définir des mesures de gestion et de conservation de 

l’habitat en faveur de l’ensemble des cortèges 

d’espèces étudiées. 

 

Mots clés : zones humides, Canard souchet, invertébrés 

d’eau douce, habitat, halte prénuptiale, niche 

isotopique. 

 

 

Relationship between freshwater invertebrates and Northern shoveler Spatula clypeata 

in prenuptial stopover in two wetlands of Vendée (France) 

 

Summary : "Income breeder", the Northern shoveler 

Spatula clypeata makes several stopovers between its 

wintering and breeding site in order to replenish its 

reserves and complete its pre-breeding migration. 

Freshwater invertebrates are the main prey of the 

Northern shoveler and are captured mainly by filtration. 

This research project had three main objectives: (1) to 

understand the abundance, diversity, and habitat of 

freshwater invertebrates in two wetlands known for 

their high abundance of Northern shoveler, the Marais 

breton, and the Marais poitevin; (2) to study the 

environmental and nutrient characteristics of the 

habitats used by the Northern shoveler during its 

prenuptial stopover; (3) to define habitat management 

measures in favour of all of the species groups studied. 

This study showed that the ponds studied were 

abundant in freshwater invertebrates. The study defined 

four habitat typologies based on environmental 

variables and the presence of some key invertebrate 

taxa. During migratory stopover, the Northern shoveler 

used different habitats with a nychthemeral rhythm. 

Daytime sites were deep and sparsely vegetated 

habitats dominated by microcrustaceans, while 

nighttime sites were shallow and vegetated habitats 

with high invertebrate taxonomic diversity. Home 

range sizes did not differ between the two wetlands, 

between sexes or between age classes (juveniles and 

adults). Finally, this study revealed that during the 

prenuptial stopover, the Northern shoveler fed mainly 

on Cladocera, Copepoda, Chironomidae larvae, Pleidae 

and Particulate Organic Matter. The results of this work 

could help to define management and habitat 

conservation measures for all the species studied. 

 

Keywords : wetlands, Northern shoveler, freshwater 

invertebrates, habitat, prenuptial stopover, isotopic 

niche.
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