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Les traits d’histoire de vie (e.g. croissance, survie et reproduction) sont des caractéristiques 

fondamentales de la biologie et de l’écologie des poissons, car ils déterminent les paramètres 

démographiques des populations, comme l’abondance et la structure en âge. La 

compréhension des fluctuations de l’abondance des espèces, question cruciale en écologie 

(Wootton 1990), nécessite donc d’identifier les facteurs et les mécanismes qui ont une 

influence sur leurs traits d’histoire de vie. 

La variabilité des taux de croissance, de survie et de reproduction des poissons résulte de 

l’action de plusieurs facteurs, mais trois d’entre eux sont généralement reconnus comme 

prépondérants : la température, la prédation et les ressources alimentaires. La température 

joue un rôle central chez les ectothermes, comme les poissons, en contrôlant les taux de 

diverses activités métaboliques (Wootton 1990), avec un effet principalement sur la vitesse de 

croissance des organismes (Atkinson 1994). La prédation, qui est l’une des composantes 

majeures de la mortalité naturelle des individus (Connell 1998), a des conséquences sur la 

survie des individus. L’alimentation est le mécanisme par lequel l’organisme acquiert son 

énergie, celle-ci étant ensuite allouée aux divers processus biologiques fondamentaux tels que 

la croissance et la reproduction (Kerrigan 1994). Par conséquent, le rôle des ressources 

alimentaires est considéré comme essentiel (e.g. Wootton 1990, Gerking 1994) puisqu’elles 

influencent l’ensemble des traits d’histoire de vie de l’organisme. La connaissance de 

l’alimentation des poissons en milieu naturel est donc indispensable à la compréhension de 

leur biologie et de leur écologie, et permet d’appréhender l’un des mécanismes de variation de 

leur abondance. 

Par ailleurs, le cycle de vie des poissons est caractérisé par des périodes critiques au cours 

desquelles la mortalité des individus est particulièrement forte. Il s’agit de la phase larvaire, 

mais aussi de la phase d’installation des juvéniles sur le fond et les quelques mois qui suivent 

l’installation du fait de la disponibilité ou non d’un habitat approprié (Hüssy et al. 1997). Les 

processus qui se déroulent lors de ces périodes ont donc une incidence majeure sur la 

dynamique de population d’une espèce et l’abondance des adultes (e.g. Levin 1996). Une 

question essentielle pour les populations benthiques et démersales, mais particulièrement 

difficile à résoudre, concerne l'importance relative des processus de pré et de post-installation 
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sur la détermination de la taille et de la structure de la population (Caley et al. 1996). Ainsi, 

selon les espèces, plusieurs auteurs ont conclu que la période la plus décisive correspond à la 

phase larvaire (Cushing 1969, Houde 1987, Beyer 1989, Brander et Hurley 1992). D’autres 

travaux, en revanche, mettent en avant le rôle prépondérant de la période de post-installation 

sur la dynamique de population de poissons marins (Houde 1987, Perry et Neilson 1988, 

Peterman et al. 1988, Hixon 1991, Jones 1991, Campana 1996, Bradford et Cabana 1997, Van 

der Veer et Leggett 2005). L’ensemble de ces études souligne l’importance des informations 

sur la biologie et l’écologie des poissons au cours de la première année de leur vie pour en 

comprendre la dynamique (Wootton 1990). 

La connaissance de l’alimentation des poissons au cours des stades critiques de leur cycle de 

vie est donc fondamentale. Dans le cas des juvéniles, il est nécessaire d’identifier les 

ressources alimentaires utilisées, notamment, dans les zones de nourricerie car elles 

constituent l’un des habitats essentiels aux poissons (Benaka 1999). Les travaux sur 

l'identification et la caractérisation des habitats essentiels aux poissons se sont concentrés, à 

ce jour, sur les stades adultes (e.g. Langton et Auster 1999, Hinz et al. 2003), mais les 

recherches doivent aussi être orientées sur la dynamique des jeunes stades benthiques (Juanes 

2007). 

 

 

Le merlu européen (Merluccius merluccius, L., 1758) présente une large distribution 

bathymétrique dans le golfe du Lion depuis les secteurs côtiers (30 m) jusqu’à des 

profondeurs de 800 m (Abella et al. 1997, Orsi-Relini et al. 2002, Maynou et al. 2003). Les 

juvéniles sont principalement localisés sur le plateau continental, et les adultes au niveau de la 

pente continentale et des têtes de canyons. Le merlu est l’espèce commerciale la plus 

importante des pêcheries démersales du golfe du Lion en terme de débarquement (Aldebert et 

al. 1993). La majorité des captures est réalisée par chalutage de fond sur le plateau continental 

et le haut de la pente continentale (Aldebert et al. 1993, Recasens et al. 1998). Etant donnée la 

distribution en taille de cette espèce avec la profondeur, la pêcherie repose surtout sur les 

juvéniles, avec une taille modale des captures de 13-14 cm (Abella et al. 1997, Recasens et al. 

1998, Orsi-Relini et al. 2002, Goñi et al. 2004). Il est donc essentiel d’identifier les différents 

facteurs qui ont une influence sur l’abondance des juvéniles de merlu dans le golfe du Lion, 

en particulier au printemps lorsque leur abondance est maximale (Recasens et al. 1998). 
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La présente étude, centrée sur l’écologie trophique des juvéniles de merlu dans le golfe du 

Lion, est organisée en quatre chapitres. Le premier d’entre eux consiste en une présentation 

générale du golfe du Lion, de l’espèce Merluccius merluccius et de l’échantillonnage mis en 

œuvre pour répondre aux questionnements de ces travaux scientifiques. 

Le deuxième chapitre s’articule autour de deux axes. Le premier est l’analyse des principaux 

facteurs de variation de la densité des juvéniles de merlu au printemps sur le plateau 

continental du golfe du Lion. Les objectifs de cette partie sont (1) de déterminer la répartition 

spatiale générale des juvéniles de merlu, et (2) d’étudier la variabilité inter-annuelle de leur 

densité. La deuxième partie du chapitre II s’intéresse à la qualité des habitats des juvéniles de 

merlu estimée à partir d’indices de condition des individus. Le but est ici de voir si la qualité 

de ces habitats présente des variations spatio-temporelles. 

Le troisième chapitre porte sur l’alimentation des juvéniles de merlu sur le plateau continental 

du golfe du Lion. Les principaux objectifs de ce chapitre sont (1) d’identifier les différentes 

ressources alimentaires exploitées par les juvéniles de merlu dans cette zone, (2) d’analyser 

les variations de l’alimentation en fonction de la taille des individus, de leur localisation 

spatiale, de la saison et de l’année, afin (3) de caractériser l’habitat trophique des juvéniles de 

merlu, notamment, dans les zones de nourricerie. 

Le quatrième chapitre de ce manuscrit a pour objet l’analyse de la structure des réseaux 

trophiques aboutissants aux juvéniles de merlu dans le golfe du Lion, zone où le Rhône joue 

un rôle important en terme d’apports et de productivité. Le but est (1) d’identifier la (ou les) 

source(s) de matière organique à la base des réseaux trophiques des juvéniles de merlu, (2) 

d’estimer le positionnement trophique des différentes espèces qui les constituent, et (3) 

d’appréhender la variabilité spatio-temporelle de ces structures. 

 

Enfin, dans la synthèse générale, le présent travail vise à répondre aux deux grandes questions 

suivantes : (1) La variabilité du type de ressources alimentaires utilisées par les juvéniles de 

merlu dans le golfe du Lion apporte-t-elle des éléments d’explication sur leur répartition 

spatiale ? Induit-elle des différences de qualité de leurs zones de nourricerie ? Et peut-elle 

expliquer les fluctuations de leur abondance ? (2) Les apports du Rhône ont-ils une influence 

sur la biologie et l’écologie des juvéniles de merlu dans le golfe du Lion ? 

Le manuscrit se termine par les voies de recherches majeures qui émergent de ce travail et qui 

permettront de mieux appréhender le rôle de l’ensemble de la population de merlu dans 

l’économie des pêcheries locales. 
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CHAPITRE I : 

ZONE D’ÉTUDE ET ÉCHANTILLONNAGE 
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1. PROGRAMMES DE RATTACHEMENT DE LA THÈSE 

 

Le travail de thèse s’inscrit dans le cadre d’un projet IFREMER, le Projet Intégré 

Méditerranée (PIM-MEDICIS), du Programme National d’Environnement Côtier (PNEC) et 

du programme Régional Systèmes Côtiers et Lagunaires (SYSCOLAG), et repose sur un co-

financement IFREMER / Région Languedoc-Roussillon. 

Le Projet Intégré Méditerranée s’intéresse au devenir des contaminants dans le milieu marin, 

et l’un des objectifs est d’étudier la bioaccumulation des contaminants organiques dans les 

réseaux trophiques du merlu du golfe du Lion. Pour comprendre le cheminement des 

contaminants, il est nécessaire de déterminer la structure et la dynamique des réseaux 

trophiques de ce poisson. 

L’objectif du PNEC (chantier Méditerranée Nord-occidentale) est de quantifier les processus 

physiques et biologiques de transfert de matières organiques et de contaminants de la zone 

côtière vers le large en Méditerranée Nord-occidentale. Un des axes principaux développé 

dans ce programme est le rôle des réseaux trophiques dans les transferts de matière. 

Le programme SYSCOLAG s’intéresse à la gestion des milieux côtiers du Languedoc-

Roussillon et de leurs ressources. Le merlu est une espèce de fort intérêt commercial dans le 

golfe du Lion. Une meilleure connaissance de sa biologie et de son écologie, notamment au 

stade juvénile, contribuera à mieux comprendre le fonctionnement de cette population, 

apportant des éléments pour sa gestion. 

 

 

2. DESCRIPTION ET CARACTÉRISATION DU GOLFE DU LION 

 

Le golfe du Lion est situé en Méditerranée Nord Occidentale le long des côtes françaises entre 

42°15’ et 43°35’ Nord et entre 3°00’ et 6°00’ Est. Il a une superficie d’environ 12 560 km² et 

présente un plateau continental étendu dont la largeur (maximum de 70 km en son milieu) 

contraste avec l’étroitesse de celui des côtes situées de part et d’autre. Le plateau continental 

du golfe du Lion est l’un des plus larges de la mer Méditerranée (Roussiez et al. 2005). Celui-
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ci se poursuit par une pente continentale aux alentours des 200 m, et il est incisé par des 

canyons sous-marins qui plongent jusqu’à des profondeurs de 1000 à 2000 m (Tesi et al. 

2007). 

La distribution granulométrique des sédiments sur le plateau continental (fig. I.2.1), consiste 

en une bande de sable dans la zone côtière (fonds < 30 m), suivie d’une ceinture de vase à mi-

plateau (fonds d’environ 30 à 80 m) (Aloisi et al. 1973). Un mélange de sables reliques et de 

sédiments fins caractérise le bord du plateau (Roussiez et al. 2005). 

 

 

Figure I.2.1. Granulométrie des sédiments de surface dans le golfe du Lion (dans Roussiez et al. 2005 

et modifié d’après Aloisi et al. 1973). 

 

Les sources de matière particulaire du golfe du Lion sont variées, et sont principalement liées 

aux apports des rivières (Roussiez et al. 2005). Le Rhône est la source principale (80%) de 

matériel d’origine terrestre dans ce bassin (Durrieu de Madron et al. 2000), avec un débit qui 

varient de 5.10² à 10
4
 m

3
.s

-1
 et une moyenne annuelle de 1715 m

3
.s

-1
 (Naudin et al. 1997). Les 

apports solides du Rhône en milieu marin sont estimés à 6,2.10
6
 t.an

-1
 (Thill et al. 2001). 

Parmi ces apports, le carbone organique importé dans le golfe du Lion est en moyenne de 

19,2.10
4 
t C.an

-1
 (Sempéré et al. 2000), correspondant à la grande majorité de la contribution 

totale des rivières dans la zone qui est évaluée à 24.10
4 
t C.an

-1
 (Durrieu de Madron et al. 
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2000). Par ailleurs, le golfe du Lion est une des zones les plus productives de Méditerranée 

(Raimbault et Durrieu de Madron 2003), la production primaire totale est estimée à 71 g C.m
-

2
.an

-1
 (Diaz 2000). Les sources d’enrichissement en éléments nutritifs du golfe du Lion sont 

nombreuses (apports par la circulation générale, apports fluviaux, processus de 

reminéralisation, précipitations), mais la circulation générale (courant liguro-provençal) et le 

Rhône constituent les deux sources principales d’apports (Conan et al. 1998). Ces auteurs ont 

estimé que les apports en nitrate du courant liguro-provençal et du Rhône contribuent 

respectivement à 30 et 70% de la production primaire nouvelle du golfe du Lion. Selon 

Lochet et Leveau (1990), la production phytoplanctonique générée par les apports dissous du 

Rhône représente 50% de la production primaire planctonique totale du golfe du Lion. 

 

 

3. PRÉSENTATION GÉNÉRALE DE L’ESPÈCE ÉTUDIÉE : Merluccius merluccius 

 

De nos jours, le genre Merluccius est l’un des groupes de poissons démersaux les plus 

exploités dans le monde, avec un débarquement annuel d’environ deux millions de tonnes 

(Pitcher et Alheit 1995). Ce genre appartient à la classe des Actinopterygiens, à l’ordre des 

Gadiformes, et à la famille des Merlucidés, et comprend douze espèces de merlu. Parmi ces 

espèces, le merlu européen Merluccius merluccius (L., 1758) (fig. I.3.1), est réparti dans le 

Nord-est de l’Atlantique et en Méditerranée avec des pics de densité au niveau des îles 

britanniques et du sud de l’Espagne (Casey et Pereiro, 1995). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig. I.3.1. Photo d’un merlu européen (M. merluccius) (source : fishbase, photo de Svensen 

R.). 
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3.1. Biologie et écologie de M. merluccius 

 

Dans le Nord-Ouest de la Méditerranée, le merlu montre une distribution de ces différents 

stades de vie fortement liée à la profondeur (Abella et al. 1997, Recasens et al. 1998, Orsi-

Relini et al. 2002, Maynou et al. 2003, 2006, Goñi et al. 2004). Les juvéniles sont localisés 

majoritairement sur le plateau continental, avec des abondances plus fortes sur les fonds de 

100 à 200 m. Les jeunes adultes sont répartis sur l’ensemble du plateau continental, et les 

adultes plus âgés vivent à des profondeurs plus importantes au niveau de la pente continentale 

et des têtes de canyons. 

Dans le golfe du Lion, la maturité sexuelle est atteinte à environ 27 et 37 cm pour les mâles et 

les femelles respectivement. La reproduction du merlu a lieu principalement dans les habitats 

situés en profondeur et ceci toute l’année, avec cependant une période plus prononcée en fin 

d’automne et durant l’hiver (Recasens et al. 1998). Le développement embryonnaire des œufs 

émis au niveau de la rupture du plateau continental et du haut de la pente (autour des 200 m) 

dure quelques jours (Coombs et Mitchell 1982). Les larves ainsi produites vivent dans le 

plancton, où leur métamorphose en juvénile se déroule en moyenne en deux mois (Motos et 

al. 2000, Morales-Nin et Moranta 2004). L’installation des juvéniles dans les zones de 

nourricerie du plateau continental a lieu pour des individus dont la longueur totale est de 2,5 à 

3 cm (Oliver et Massutí 1995, Recasens et al. 1998, Belcari et al. 2001, Orsi Relini et al. 

2002, Maynou et al. 2003, Goñi et al. 2004). Les plus fortes abondances de juvéniles de taille 

inférieure à 10 cm sur le plateau continental sont observées au printemps, et un pic secondaire 

se produit à l’automne (Recasens et al. 1998). 

En mer méditerranée, la croissance de M. merluccius a été étudiée au cours de nombreux 

travaux (e.g. Aldebert 1981, Aldebert et Carries 1988, Orsi Relini et al. 1989, Oliver 1991, 

Recasens 1992, Aldebert et Morales-Nin 1992, Morales-Nin et Aldebert 1997, Morales-Nin et 

al. 1998, Morales-Nin et Moranta 2004). Mais cette espèce a posé et pose encore actuellement 

certains problèmes dans l’estimation de son taux de croissance. Deux principales raisons 

expliquent les difficultés rencontrées : (1) l’activité reproductrice continue sur l’année qui 

entraîne un étalement dans le temps du recrutement des juvéniles, et rend donc très complexe 

le suivi des différentes cohortes par analyse des fréquences de taille (Morales-Nin et Aldebert 

1997), et (2) les problèmes de lecture et d’identification des macrostructures des otolithes 

(anneaux saisonniers) (Morales-Nin et Aldebert 1997). En 1998, Morales-Nin et al. 

soulignaient, dans leur étude de merlus provenant du golfe du Lion, qu’il n’existait pas de 

méthode internationale agrée pour la détermination de l’âge des merlus malgré toutes les 
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études menées sur le sujet dans les différentes parties du monde, et que ce problème était 

particulièrement prononcé en Méditerranée. Les analyses de la croissance du merlu 

méditerranéen basées sur le suivi des cohortes et les macrostructures des otolithes ont conduit 

à une estimation du taux de croissance de cette espèce de l’ordre de 1,1 cm.mois
-1
 (Recasens 

1992, Morales-Nin et Aldebert 1997), et une taille des individus en fin de première année 

variant de 11 à 16 cm (Aldebert 1981, Aldebert et Carries 1988, Morales-Nin et Aldebert 

1997). Mais des travaux récents de marquages réalisés en Atlantique sur cette espèce ont 

remis en cause ces valeurs de taux de croissance (De Pontual et al. 2003, 2006), et indiquent 

que les valeurs admises jusqu’alors étaient largement sous-estimées. De plus, Morales-Nin et 

Moranta (2004) ont démontré, par l’analyse des microstructures des otolithes (stries 

journalières), que le taux de croissance de juvéniles de merlu pêchés en mer Catalane est de 

1,6 cm.mois
-1
 en moyenne sur l’année et atteint 2,5 cm.mois

-1
 au printemps. Avec ces valeurs, 

un merlu en fin de première année de vie a une taille de plus de 20 cm. Du fait des problèmes 

d’âgeage rencontrés pour cette espèce, l’ensemble des paramètres biologiques et écologiques 

sont exprimés en fonction de la taille des individus et non de leur âge. 

 

 

3.2. Pêcherie de M. merluccius dans le golfe du Lion 

 

Le merlu est la plus importante des espèces démersales exploitées du golfe du Lion (Aldebert 

et Carriès 1988, 1989, Aldebert et al. 1993). La pêcherie est constituée de 84% de bateaux 

français et 16% de bateaux espagnols, et représente un débarquement annuel estimé à 2396 

tonnes (Jadaud et al. 2006). L’exploitation repose majoritairement sur le chalutage de fond 

(78% du tonnage des débarquements de merlu). Il est mis en œuvre sur l’ensemble du plateau 

continental surtout par la France (69%) et accessoirement par l’Espagne (9%) (Jadaud et al. 

2006). Avec cet engin de pêche, les captures sont essentiellement constituées de petits 

individus dont la taille modale est située autour de 13-14 cm (fig. I.3.2), ce qui correspond à 

des individus immatures. La partie mature de la population est également exploitée au chalut 

mais dans une moindre mesure, l’essentiel de l’exploitation de ce compartiment étant réalisé 

avec des filets maillants et des palangres de fond (Aldebert et Recasens 1994). Les pêcheurs 

français artisans travaillent avec des filets maillants jusqu’en bordure du talus (Aldebert et al. 

1993), et les pêcheurs espagnols utilisent la palangre de fond sur le talus et en bordure des 

fosses (Recasens et al. 1998). Les débarquements estimés avec ces deux types de pêche 
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représentent respectivement 16 et 6% de la biomasse annuelle de merlu exploitée dans le 

golfe du Lion (Jadaud et al. 2006). 

 

 

Figure I.3.2. Distribution en taille des captures de merlu des chalutiers français (nombres d’individus 

moyens par an sur la période de 1998 à 2004 ; figure modifiée d’après Farrugio et al. 2005). 

 

 

4. CAMPAGNES À LA MER ET ÉCHANTILLONNAGE 

 

4.1. Campagnes de prélèvements 

 

L’étude des réseaux trophiques des juvéniles de merlu nécessite l’échantillonnage des merlus, 

mais aussi de ses proies et des sources potentielles de matière organique de ces réseaux 

trophiques. Le prélèvement de ces différents compartiments a été réalisé au cours de 

différentes campagnes. 

 

 

4.1.1. MEDITS : échantillonnage des juvéniles de merlu 

 

Chaque année depuis 1994, des campagnes de chalutage de fond sont menées au printemps 

(entre mai et juillet) dans le golfe du Lion dans le cadre du programme MEDITS 

(International bottom Trawl Surveys in the Mediterranean) (Abella et al. 1999, Orsi-Relini et 

al. 2002). Les équipes scientifiques partenaires de ce programme sont l’Institut Espagnol 

d’Océanographie, la Société Italienne de Biologie Marine, le Centre National de Recherche 
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Marine (Grèce) et l’IFREMER (France). Son principal objectif est d’améliorer les 

connaissances biologiques sur les ressources démersales de la Méditerranée, dans une 

perspective de soutien à la gestion des pêches. 

Les traits de chalut mis en œuvre au cours des campagnes MEDITS couvrent l’ensemble du 

plateau continental du golfe du Lion, du Rhône jusqu’au Cap Béar à des profondeurs 

comprises entre 20 et 140 m. L’engin d’échantillonnage utilisé est un chalut de fond à quatre 

faces (GOC 73) possédant un maillage de 20 mm de maille étirée au niveau du cul. 

L’ouverture horizontale du chalut est mesurée pour chacun des traits réalisés avec un 

appareillage acoustique de navigation (SCANMAR) lorsque le chalut est stabilisé (la 

moyenne pour les traits étudiés est de 17,8 m). L’ouverture verticale moyenne est de 4 m. Le 

chalut est tracté à une vitesse moyenne de 3 nœuds, vitesse à laquelle la géométrie du chalut 

est relativement stable. Les chalutages se déroulent de jour entre 07:00 et 19:00 heures et 

durent 30 ou 60 minutes. 

Après un tri des différentes espèces pêchées, la mensuration des merlus (Longueur Totale à 

0,5 cm près) est effectuée soit sur la totalité de l’échantillon, soit sur un sous-échantillon 

représentatif. Des juvéniles de merlu ont ensuite été conservés à –18°C pour analyser 

ultérieurement leur alimentation au laboratoire. 

 

 

4.1.2. MERMED : échantillonnage de la faune ichtyologique, des crustacés et des 

céphalopodes 

 

Dans le cadre du Projet Intégré Méditerranée (cf § 1. du présent chapitre), deux séries de 

campagnes à la mer ont été effectuées en parallèle au printemps (mai) et à l’automne (octobre-

novembre) 2004 et 2005 : MERMED et RESOMER. 

Les campagnes MERMED consistent à échantillonner la faune ichtyologique (merlus et 

proies des merlus), les crustacés et les céphalopodes par chalutage de fond. Le chalut ainsi 

que le protocole de pêche employés au cours de ces campagnes sont les mêmes que ceux 

utilisés lors des campagnes MEDITS (§ 4.1.1). L’objectif des campagnes MERMED est 

qualitatif, c’est-à-dire qu’il s’agit de récolter du matériel biologique pour diverses analyses 

(e.g. contenus stomacaux, composition isotopique, teneur en lipides et en contaminants) et 

non d’estimer l’abondance des espèces échantillonnées. Le chalut de fond utilisé permet de 

pêcher des espèces benthiques, démersales et pélagiques. 
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Comme pour les campagnes MEDITS, après des étapes de tri et de mensuration des individus, 

les différents échantillons (juvéniles de merlu et espèces proies) ont été conservés à –18°C en 

vue d’une analyse ultérieure au laboratoire. 

 

 

4.1.3. RESOMER : échantillonnage des sources de matière organique et du suprabenthos 

 

Les campagnes RESOMER sont destinées à récolter du phytoplancton, de la matière 

organique particulaire du sédiment de surface et des crustacés suprabenthiques. Les divers 

prélèvements ont été effectués à heure fixe afin d'exclure une éventuelle variabilité de la 

composition de l'échantillon liée à l’heure de récolte. Le suprabenthos était échantillonné vers 

9h00, le phytoplancton vers 13h00, et les prélèvements de sédiment étaient réalisés en fin de 

journée. 

 

 

4.1.3.1. Échantillonnage du phytoplancton 

 

Le phytoplancton a été prélevé à deux niveaux dans la colonne d’eau : en surface et à la 

profondeur où la teneur en chlorophylle est maximale afin de récupérer un matériel riche en 

cellules phytoplanctoniques. La profondeur du maximum de chlorophylle a été déterminée par 

l’analyse des profils de fluorescence, de température et de salinité de la colonne d'eau réalisé 

au moyen d'une sonde CTD équipée d’un fluorimètre. 

L’échantillonnage du plancton au maximum de chlorophylle a été effectué avec un système 

composé d’une pompe à haut débit (320 l.minute
-1
) et de deux cuves dans lesquelles l’eau de 

mer est filtrée sur trois filets de maillage différents 200, 63 et 6 µm. Le matériel utilisé pour 

l’étude du réseau trophique est celui récolté sur le filet de 63 µm qui comprend donc les  

organismes dont la taille est comprise entre 63 et 200 µm. D’après Rau et al. (1990) et Rolff 

and Elmgren (2000), la fraction 63-200 µm correspond à la gamme de taille la plus appropriée 

pour analyser les principales composantes phytoplanctoniques des communautés 

planctoniques. Les échantillons de phytoplancton ainsi prélevés ont été conditionnés à –18°C 

dans des piluliers en verre préalablement grillés (5h à 500°C). 

L’eau de surface a été prélevée directement avec un seau. Après une pré-filtration à 250 µm 

pour éliminer le zooplancton et les détritus de grande taille, la matière en suspension de l’eau 
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de surface a été récoltée sur des filtres GF/F Whatman préalablement grillés (4h à 500°C). 

Ces filtres ont été conservés à –18°C dans des boites de Pétri. 

 

 

4.1.3.2. Échantillonnage du suprabenthos 

 

Les prélèvements des organismes suprabenthiques ont été réalisés au moyen d’un traîneau 

suprabenthique mis au point par J.C. Sorbe (chercheur CNRS à l’université de Bordeaux I) 

pour pallier à la difficulté d’échantillonnage quantitatif de la couche d’eau en contact avec le 

fond. Le traîneau est équipé de quatre filets en nylon de 0,5 mm de vide de maille, chacun 

terminé par un collecteur. Ce système à quatre filets permet d’étudier la stratification verticale 

des communautés suprabenthiques. Deux filets sont en effet disposés de 0 à 50 cm au-dessus 

du fond et deux autres de 50 à 100 cm. Cet engin est muni d’un dispositif d'ouverture-

fermeture composé d'un rideau obturateur qui assure une pêche seulement lorsque le traîneau 

est posé sur le fond. Les échantillons ainsi récoltés dans le premier mètre au-dessus du fond 

ne peuvent pas être pollués pendant la descente ou la remonté en pleine eau. Le traîneau est 

également équipé d’un débitmètre afin d’estimer le volume d'eau filtrée au cours d'un trait sur 

le fond. La vitesse de pêche avec le traîneau suprabenthique est de 1 à 2 nœuds, et chaque trait 

dure de 5 à 10 minutes. 

Les échantillons prélevés pour l’étude des réseaux trophiques ont été conservés à –18°C dans 

des piluliers en verre préalablement grillés (5h à 500°C). 

 

 

4.1.3.3. Échantillonnage de la matière organique particulaire du sédiment de surface 

 

La matière organique particulaire du sédiment de surface a été récoltée avec une drague 

Warren. C’est un engin épibenthique qui permet le prélèvement du sédiment superficiel. Les 

traits réalisés avec la drague durent de 2 à 5 minutes. 

Le matériel échantillonné sert à l’analyse de la matière organique particulaire du sédiment 

pour l’étude des réseaux trophiques, mais aussi à l’étude de la granulométrie et de l’endofaune 

benthique après avoir été tamisé (500 µm). 

Les échantillons de sédiment utilisé dans le cadre de la présente étude ont été conservés à –

18°C dans des piluliers en verre préalablement grillés (5h à 500°C). 
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4.1.4. Récapitulatif de l’échantillonnage du réseau trophique des juvéniles de merlu 

 

Une synthèse des différents types de prélèvements réalisés dans le cadre de la présente étude 

est présentée sur la figure I.4.1. 

 

 

Figure I.4.1. Echantillonnage des réseaux trophiques des merlus mis en œuvre au cours des 

campagnes MERMED (*) et RESOMER (**). 

 

 

4.2. Plan d’échantillonnage 

 

La condition (Chapitre II), la densité (Chapitre II), l’alimentation des juvéniles de merlu 

(Chapitre III) mais aussi la structure de leurs réseaux trophiques (Chapitre IV) ont été étudiés 

dans quatre secteurs du golfe du Lion. Ils sont répartis dans deux zones (Rhône et Agde), 

traduisant l’éloignement au débouché du grand Rhône, et deux tranches bathymétriques (30-

50 m et 80-100 m) (fig. I.4.2). Le choix de ces quatre secteurs repose sur les résultats 

préliminaires de l’alimentation et des signatures isotopiques des juvéniles de merlu obtenus 

sur l’ensemble du plateau continental du golfe du Lion au printemps 2002 (fig. I.4.3) 

(Ferraton 2003). Ces résultats montrent une structuration dans l’espace liée à la profondeur et 

à la zone, avec une variabilité particulièrement prononcée entre les zones du Rhône et d’Agde 

(cf Chapitres III et IV). 
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Figure I.4.2. Secteurs d’étude des juvéniles de merlu dans le golfe du Lion (les secteurs I et II sont 

localisés dans la zone du Rhône, et les secteurs III et IV dans la zone d’Agde ; les deux tranches 

bathymétriques sont 30-50 m et 80-100 m). 

 

 

Figure I.4.3. Secteurs de l’étude préliminaire de l’alimentation et des signatures isotopiques des 

juvéniles de merlu réalisée sur l’ensemble du plateau continental du golfe du Lion au printemps 2002 

(échantillons récoltés lors de la campagne Medits 2002). 
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La dynamique temporelle a également été prise en compte. Pour l’alimentation, la condition et 

la densité des juvéniles de merlu les variabilités saisonnière (printemps 2004 vs automne 

2004) et inter-annuelle (printemps 2002 vs printemps 2003 et printemps 2004) ont été 

analysées (tab. I.4.1). La structure des réseaux trophiques a été étudiée uniquement en 

fonction de la saison (printemps 2004 vs automne 2004). 

 

 

Tableau I.4.1. Récapitulatif des campagnes au cours desquelles les divers échantillons analysés dans 

la présente étude ont été récoltés (r. troph. : réseau trophique). 

      Variables étudiées     

 
saison/année campagnes 

alimentation 

merlu 

isotope 

merlu 

isotope  

r. troph. 

condition 

merlu 

densité 

merlu 

 

 
Printemps 2002 Medits ×××× ××××  ×××× ×××× 

 

 Printemps 2003 Medits ×××× ××××  ×××× ××××  

 Printemps 2004 Medits     ××××  

  Mermed1 ×××× ×××× ×××× ××××   

  Resomer1   ××××    

 Automne 2004 Mermed2 ×××× ×××× ×××× ××××   

  Resomer2   ××××    
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CHAPITRE II : 

HABITATS DES JUVÉNILES DE MERLUS DANS LE 

GOLFE DU LION 
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1. INTRODUCTION 

 

La reconnaissance de l’importance des interactions entre les espèces et les habitats a mis en 

avant la nécessité de protéger les habitats essentiels aux poissons (Benaka 1999). Ils sont 

définis comme les eaux et les substrats nécessaires pour la ponte, l’alimentation ou la 

croissance jusqu’à la maturité sexuelle des organismes (e.g. Searcy et al. 2007), et sont donc 

indispensables à la réalisation des différents stades du cycle de vie des poissons. 

L’identification des habitats essentiels repose sur la connaissance de la répartition spatiale de 

l’espèce considérée et des facteurs qui déterminent les fluctuations de son abondance, 

question centrale en écologie (Wootton 1990). 

La répartition spatiale du merlu européen (Merluccius merluccius) a été analysée dans 

différents secteurs au cours de travaux menés dans le nord-est de l’Atlantique (Pérez et 

Pereiro 1985, Pereiro et al. 1991, Sánchez et Gil 2000, Alvarez 2001, 2004) et le nord-ouest 

de la Méditerranée (Abella et al. 1997, Recasens et al. 1998, Orsi-Relini et al. 2002, Maynou 

et al. 2003, 2006, Goñi et al. 2004). Les différents stades de vie montrent une distribution 

fortement liée à la profondeur. Les juvéniles sont localisés sur le plateau continental au 

printemps majoritairement, avec des abondances plus fortes sur les fonds de 100 à 200 m. Les 

jeunes adultes sont également répartis sur le plateau continental, alors que les adultes plus 

âgés vivent à des profondeurs plus importantes au niveau de la pente continentale et des têtes 

de canyons. L’ensemble des travaux réalisés a permis d’identifier les habitats des différents 

compartiments des populations de merlu (larves, juvéniles et adultes), mais la connaissance 

des différents habitats utilisés par un même compartiment est très limitée en particulier pour 

les juvéniles qui sont pourtant présents sur l’ensemble du plateau continental. De plus, la 

répartition des juvéniles a été étudiée en considérant soit globalement tous les groupes de 

taille (i.e. de 3 à 25 cm), soit seulement les individus inférieurs à 10 cm. C’est pourquoi il 

était nécessaire de concentrer l’effort d’analyse sur les juvéniles afin de déterminer leur 

répartition spatiale de façon détaillée, et donc de connaître les habitats utilisés par les 

différents stades juvéniles sur le plateau continental du golfe du Lion. 
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La plupart des recherches sur les habitats essentiels aux poissons ont été menées sur les 

différences d’abondance et de biomasse entre habitats (Lloret et Planes 2003). Mais depuis 

quelques années, certains auteurs soulignent la nécessité d’évaluer la qualité des habitats des 

poissons pour une meilleure identification des habitats essentiels (e.g. Benaka 1999), 

notamment par l’analyse de la composition des tissus et la mesure des paramètres 

physiologiques des organismes (Rowe 2002, Lloret et al. 2002, Lloret et Planes 2003). En 

effet, la composition biochimique et l’état physiologique des poissons reflètent leurs réserves 

énergétiques, et ont donc une influence sur leur potentiel de croissance, de survie et de 

reproduction (Kjesbu et al. 1992, Lambert et Dutil 1997, 2000, Lloret et al. 2002). L’étude de 

ces paramètres biochimiques et physiologiques est effectuée soit par une mesure directe, soit 

par une estimation indirecte qui repose sur le calcul d’indices de condition (Pangle et Sutton 

2005). Plusieurs travaux ont, en effet, montré que les indices de condition sont corrélés à la 

composition biochimique des tissus de l’organisme chez diverses espèces de poissons, par 

exemple Pleuronectes platessa (Costopoulos et Fonds 1989), Morone saxatilis (Brown et 

Murphy 1991), Micropterus salmoides (Brown et Murphy 1994), Gadus morhua (Lambert et 

Dutil 1997) et Salmo salar (Sutton et al. 2000). Ces indices de condition se révèlent donc être 

des indicateurs précis des réserves énergétiques de l’organisme (Lambert et Dutil 1997). Etant 

donné que les réserves énergétiques stockées par un individu résultent des caractéristiques de 

son habitat telles que les ressources alimentaires, la compétition, le risque de prédation, les 

facteurs environnementaux et la pollution (Bergeron 2000, Copp 2003, Lloret et Planes 2003, 

Oliva-Paterna et al. 2003), l’utilisation des indices de condition permet de caractériser la 

qualité des habitats des poissons étudiés (Lloret et al. 2002). Des études récentes dans des 

écosystèmes aquatiques ont ainsi montré que des populations de poissons présentent des 

niveaux de condition qui diffèrent d’un habitat à l’autre (Grecay et Targett 1996, De Silva et 

al. 1998, Fitzgerald et al. 1998, Chouinard et Swain 2001, Lloret et al. 2002, Rätz et Lloret 

2003). En particulier, les travaux de Lloret et al. (2002) réalisés sur le merlu ont montré, à 

méso-échelle, une qualité des habitats plus élevée dans le golfe du Lion par rapport à la mer 

Catalane. Mais la condition des organismes a rarement été utilisée pour estimer la qualité de 

l’habitat à petite échelle dans les écosystèmes marins (Lloret et Planes 2003). Dans le golfe du 

Lion, la large répartition spatiale des juvéniles de merlu sur le plateau continental suggère 

l’utilisation de différents habitats à ce stade de vie. L’étude de la condition devrait permettre 

d’appréhender l’existence ou non de variations de la qualité de ces habitats et ainsi de 

déterminer ceux qui sont les plus profitables pour les juvéniles de cette espèce. 
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Les objectifs du présent chapitre sont (1) de déterminer la répartition spatiale des juvéniles de 

merlu au printemps (i.e. la période d’abondance maximum des juvéniles) sur le plateau 

continental du golfe du Lion en fonction de la profondeur et d’un gradient est/ouest, (2) 

d’analyser les fluctuations annuelles d’abondance des juvéniles, notamment pour les trois 

printemps au cours desquels leur écologie trophique a été étudiée (i.e. 2002, 2003 et 2004 cf 

chapitres III et IV), et (3) d’évaluer la variabilité spatio-temporelle de la qualité des 

principaux habitats des juvéniles de merlu dans le golfe du Lion par le biais des indices de 

condition. 
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2. MATÉRIELS ET MÉTHODES 

 

2.1. Répartition spatiale des juvéniles de merlu 

 

2.1.1. Protocole d’étude et échantillonnage 

 

L’estimation de l’abondance des juvéniles de merlu dans le golfe du Lion a porté sur le 

printemps, il s’agit de la période où leur abondance est maximum. Les données utilisées 

proviennent des campagnes MEDITS qui visent à établir des indices d’abondance d’espèces 

démersales et benthiques. La méthode d’échantillonnage par chalutage mis en œuvre 

annuellement dans le cadre de ces campagnes est standardisée afin d’en permettre la 

comparaison (cf Chapitre I § 4.1.1 pour le détail du protocole). 

Les résultats d’abondance présentés dans ce paragraphe sont organisés en deux parties. Une 

première partie a consisté à étudier les principales tendances de la répartition en taille des 

juvéniles de merlu (longueur totale (LT) de 5 à 24 cm) au printemps dans l’ensemble du golfe 

du Lion. Les données utilisées pour cette analyse comprennent les années 1995 à 2005, et les 

traits de chalut retenus sont ceux situés sur le plateau continental (profondeur de 20 à 130 m). 

Les traits de chalut réalisés à des profondeurs supérieures à 130 m n’ont pas été exploités car 

ils sont insuffisamment nombreux (du fait de la topographie à ces profondeurs) pour effectuer 

des comparaisons entre les différentes modalités des facteurs étudiés (i.e. année, zone). Les 

variations spatiales ont été appréhendées en fonction de la profondeur et d’un gradient est-

ouest dans le golfe du Lion. Pour cela, deux tranches bathymétriques (20 à 50 m et 60 à 130 

m) et quatre zones (Rhône, Montpellier, Agde et Narbonne) ont été considérées (cf Chapitre I 

fig. I.4.3). Dans une deuxième partie, les abondances des juvéniles ont été estimées dans les 

quatre secteurs (I, II, III et IV cf Chapitre I fig. I.4.2) et pour les trois années (2002, 2003 et 

2004) sur lesquelles a porté l’étude de leur écologie trophique (cf Chapitre III § 2). 

Les nombres de traits de chalut utilisés pour déterminer les indices d’abondance sont 

présentés dans les tableaux II.2.1 et II.2.2. 
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Tableau II.2.1. Nombre de traits de chalut ayant servi au calcul des indices d’abondance des juvéniles 

de merlu dans les quatre zones et les deux tranches bathymétriques étudiées (regroupement des 

données des printemps 1995 à 2005). 

     Zone      

 Profondeur Rhône Montpellier Agde Narbonne Total  

 20-50 m 34 22 31 40 127  

 60-130 m 109 121 101 125 456  

 Total 143 143 132 165 583  

 

 

Tableau II.2.2. Nombre de traits de chalut ayant servi au calcul des indices d’abondance des juvéniles 

de merlu dans les quatre secteurs (I, II, III et IV) et pour les trois printemps pour lesquels l’écologie 

trophique a été analysée dans le cadre de cette étude (2002, 2003 et 2004). 

   Année    

 Secteur 2002 2003 2004 Total  

 I 8 10 11 29  

 II 3 3 3 9  

 III 9 10 10 29  

 IV 3 4 3 10  

 Total 23 27 27 77  

 

 

2.1.2. Exploitation des données 

 

2.1.2.1. Indices d’abondance 

 

Des indices d’abondance des juvéniles de merlu ont été calculés par classe de taille pour 

chaque trait de chalut (en nombre d’individus.km
–2
), selon la méthode décrite par Cochran 

(1977) : 

SCi

X i
Ai=  

 

où, - Ai  est l’abondance de la classe de taille considérée dans le trait i 

- Xi  la somme des individus dans le trait i 

- SCi la surface couverte pendant le trait i, SCi = Ei × Vi × Di avec pour le trait i : 

- Ei l’écartement d’ailes moyen mesuré, Vi la vitesse moyenne de pêche et Di  la durée 

du trait 
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Des densités moyennes de juvéniles de merlu ont ensuite été calculées par année et / ou saison 

et / ou secteur : 

n j

n

i
Ai

A j

j
∑
== 1  

 

où, - A j  est la densité moyenne de la classe de taille considérée des juvéniles de merlu 

pour la modalité j 

- nj est le nombre de traits de chalut de la modalité j. 

 

 

 

2.1.2.2. Traitements des données 

 

Les fluctuations annuelles de la densité des juvéniles de merlu de 5 à 24 cm au printemps ont 

été analysées entre les années 1995 et 2005 pour l’ensemble des juvéniles et pour chacun des 

quatre groupes de taille identifiés : 5-9, 10-14, 15-19 et 20-24 cm (cf Chapitre III § 2.3.1 et 

3.1). 

La répartition sur le plateau continental des différents groupes de juvéniles en fonction de la 

profondeur (20 à 50 m et 60 à 130 m) et d’un gradient est-ouest (zones : Rhône, Montpellier, 

Agde et Narbonne) a également été étudiée à partir des densités des printemps 1995 à 2005. 

L’effet de la profondeur et de la zone sur les densités a été testé, toutes années confondues, 

avec une analyse de variance pour chaque groupe de taille de juvéniles pris séparément, après 

avoir effectué une transformation logarithmique des densités afin de normaliser les données et 

de stabiliser les variances (Legendre et Legendre 1998). 

Enfin, pour les printemps 2002 à 2004 les variations spatiales et annuelles des densités des 

juvéniles de merlu ont été analysées dans les quatre secteurs (I, II, III et IV) sur lesquels porte 

l’étude de l’écologie trophique. Des analyses de variance ont également été utilisées pour 

identifier les effets de l’année, de la profondeur et de la zone sur les densités (log-

transformées) de chaque groupe de taille de juvéniles. 
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2.2. Qualité des habitats 

 

2.2.1. Protocole d’étude et échantillonnage 

 

Les merlus échantillonnés lors des différentes campagnes de chalutage (Medits et Mermed) 

ont été conservés au congélateur (-18°C) jusqu’à l’analyse au laboratoire. Une première étape 

a consisté à mesurer (longueur totale, mm) et à peser individuellement les merlus (masse 

totale, 10
-2
 g). Chaque individu a ensuite été disséqué afin de prélever le foie et le tractus 

digestif. Les masses des individus éviscérés (masse éviscérée, 10
-2
 g) et du foie (10

-2
 mg) ont 

alors été mesurées. Enfin, une fraction d’environ 1 cm
3
 de muscle blanc natatoire dorsal a été 

prélevé et stocké au congélateur (-18°C) en vue de l’analyse de sa composition en isotopes 

stables de l’azote et du carbone (cf Chapitre IV § 2.5). Les estomacs ont été conservés dans 

une solution d’éthanol à 70° pour l’étude ultérieure de leur contenu (cf Chapitre III § 2.1). 

Les effectifs des juvéniles de merlu dont la condition a été analysée dans le cadre de cette 

étude sont présentés par campagne et classe de taille dans le tableau II.2.3. Le choix des  

 

Tableau II.2.3. Effectifs des juvéniles de merlu, regroupés par campagne et classe de taille, dont la 

condition a été analysée à partir de la masse éviscérée et de la masse du foie des individus (Medits-

2002 : juin 2002, Medits-2003, juin 2003, Mermed1-2004 : mai 2004, Mermed2-2004 : Octobre 

2004 ; - : pas de donnée acquise). 

      Nombre d’individus    

 Campagnes Classe de taille Masse éviscérée Masse du foie  

 Medits-2002 5-9 cm 32 -  

  10-14 cm 173 -  

  15-19 cm 103 -  

 Medits-2003 5-9 cm 48 26  

  10-14 cm 136 136  

  15-19 cm 114 112  

 Mermed1-2004 5-9 cm 183 175  

  10-14 cm 171 171  

  15-19 cm 80 80  

  20-24 cm 35 35  

 Mermed2-2004 5-9 cm 52 46  

  10-14 cm 200 198  

  15-19 cm 195 188  

  20-24 cm 148 147  

 Total 1670 1314  
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groupes de taille repose sur la composition de leur bol alimentaire (cf Chapitre III § 2.3.1 et 

3.1). Le jeu de données est constitué au total de 1670 et 1314 individus pour la masse 

éviscérée et la masse du foie respectivement. Il faut noter que la masse du foie n’a pas été 

mesurée sur les merlus échantillonnés au printemps 2002, et que les différences d’effectif 

entre l’analyse à partir des masses éviscérées et celle à partir des masses du foie, sont dues au 

mauvais état de certains foies qui n’ont donc pu être pesés. 

 

 

2.2.2. Exploitation des données 

 

2.2.2.1. Indices de condition 

 

La condition d’un poisson peut être évaluée avec plusieurs méthodes qui comprennent les 

mesures morphométriques, physiologiques et biochimiques (e.g. la teneur en lipides). La 

condition des juvéniles de merlu a été étudiée à l’aide de deux indices : (1) l’un 

morphométrique, le facteur de condition relative (Le Cren 1951), et (2) l’autre physiologique, 

l’indice hépato-somatique. Ces deux indices sont simples et rapides à mettre en œuvre, et se 

calculent pour chaque individu de la façon suivante : 

 

Facteur de condition relative (Kr) : 
MEe
MEKr =  

 

Indice hépato-somatique (HSI) : 
ME
MFHSI ×=100  

 

Avec, - ME : masse éviscérée de l’individu (g) 

- MEe : masse éviscérée estimée (g), correspondant à la masse moyenne des individus 

de la même taille dans la population considérée 

- MF : masse du foie de l’individu (g) 

 

 

Le facteur de condition relative a été déterminé à partir de la masse éviscérée de l’individu, et 

non pas de sa masse totale, pour ne pas prendre en compte la masse du bol alimentaire et un 

éventuel développement gonadique chez les plus grands individus. En effet, le bol alimentaire 
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induit un biais du fait d’une réplétion variable d’un individu à l’autre, d’autant plus que le 

contenu de l’estomac représente une proportion importante de la masse totale de l’individu 

chez un poisson juvénile. 

Kr exprime le rapport entre la masse éviscérée de l’individu et la masse moyenne des 

individus de la même taille, dans la population considérée. Cette masse estimée a été calculée 

à partir des paramètres de la relation log10 ME = f (log10 Longueur Totale) réalisée sur les 

1670 individus du jeux de données (fig. II.2.1) : 

 

Masse éviscérée estimée (MEe) : TL abMEe ×= 10  

 

Avec,  - LT : longueur totale de l’individu (cm) 

  - a : pente de la relation, ici a = 3,3631 

  - b : ordonnée à l’origine de la relation, ici b = -2,6568 

 

 

 

 

Figure II.2.1. Relation, exprimée en log10, entre la masse éviscérée (g) et la longueur totale (cm) des 

merlus (données : n = 1670 individus des campagnes Medits-2002, Medits-2003, Mermed1-2004 et 

Mermed2-2004 ; statistiques de la régression linéaire : R² = 0,99, p < 0,001). 
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De nombreuses formulations sont utilisées pour analyser la relation taille-masse chez les 

poissons (revues par Bolger et Connoly 1989, Blackwell et al. 2000, Froese 2006). 

L’hypothèse généralement admise pour interpréter ces formulations est la suivante : à taille 

équivalente, un individu dont la masse est plus élevée présente une meilleure condition 

(Lambert et Dutil 1997, Blackwell et al. 2000, Froese 2006). Le facteur de condition relative a 

été retenu dans le cadre de cette étude car il permet l’analyse de la condition d’individus 

d’une même population indépendamment de leur taille (Le Cren 1951). Cet indice permet 

donc de déterminer l’effet de facteurs tels que la saison, l’année et la localisation spatiale sur 

la condition sans aucun biais lié à la taille des individus étudiés. En effet, le facteur de 

condition des poissons est souvent exploré avec l’indice de Fulton qui repose sur l’hypothèse 

d’une croissance isométrique. Lorsque cette hypothèse est fausse, c’est-à-dire que la 

croissance est allométrique comme c’est le cas chez la plupart des espèces (Martin 1949, Le 

Cren 1951), des problèmes de corrélation apparaissent entre le facteur de condition et la taille 

(Lambert et Dutil 1997), introduisant des biais dans l’analyse d’autres facteurs. Le deuxième 

intérêt d’utiliser le facteur de condition relative est qu’il se révèle très pertinent pour détecter 

les situations qui résultent d’un stress physiologique prolongé sur une partie de la population 

(Swingle et Shell 1971). 

Dans la présente étude, le facteur de condition relative a été calculé avec la masse éviscérée 

des individus, il est donc très largement influencé par la masse musculaire de l’organisme et 

fortement lié au métabolisme protéique. L’indice hépato-somatique est, quant à lui, associé au 

métabolisme lipidique chez les espèces qui stockent leur réserve de lipides principalement 

dans le foie, comme l’ont démontré divers auteurs chez la morue et d’autres gadidés (Jensen 

1979, Holdway et Beamish 1984, Black et Love 1986, Foster et al. 1993, Lambert et Dutil 

1997). La taille du foie est habituellement reliée à sa teneur en lipides (Love 1974, Adams 

1999). Les correspondances entre les indices de condition (Kr et HSI), le contenu en énergie 

et la composition biochimique des poissons ont été validées, notamment chez la morue 

(Lambert et Dutil 1997). Kr et HSI sont donc des indicateurs précis des réserves énergétiques 

d’un organisme et reflètent l’état physiologique des poissons. 

La condition est donc un paramètre biologique important des poissons, car les réserves 

énergétiques ont une influence sur le potentiel de croissance, de reproduction et de survie de 

l’organisme (Kjesbu et al. 1992, Lambert et Dutil, 1997, 2000, Lloret et al. 2002). Les 

poissons qui ont une condition physiologique optimale devraient théoriquement grandir et se 

reproduire avec succès et donc assurer le maintien ultérieur de la population (Rose 1989). 

 



  Habitats des juvéniles de merlu 

 33 

2.2.2.2. Traitements des données 

 

L’étude des variations spatio-temporelles de la condition des juvéniles de merlu a porté sur le 

facteur de condition relative et l’indice hépato-somatique. Elle a été réalisée par analyse de 

variance (ANOVA) pour chacune des quatre classes de taille, après avoir vérifié la normalité 

des données (test de Kolmogorov-Smirnov) et l’homogénéité des variances (test de Bartlett). 

Les facteurs analysés sont le secteur (I, II, III et IV), l’année (2002, 2003 et 2004) et la saison 

(printemps et automne). Des tests de Tukey ont également été effectués pour les comparaisons 

post hoc des moyennes des différentes modalités d’un facteur qui montrait un effet significatif 

avec l’ANOVA. 

Les variations significatives des indices de condition détectées sont de faible amplitude, en 

particulier pour le facteur de condition relative (de l’ordre de 0,05). Lambert et Dutil (1997) 

ont mis en évidence les relations entre les indices de condition (Kr et HSI), le contenu en 

énergie et la composition biochimique des tissus chez la morue. Les régressions établies entre 

le contenu énergétique du muscle et le facteur de condition d’une part, et le contenu 

énergétique du foie et l’indice hépato-somatique d’autre part, montrent qu’une faible 

différence de la condition correspond à une quantité d’énergie significative au niveau de 

l’organisme (fig. II.2.2). 

 

 

 

Figure II.2.2. Relation entre le contenu énergétique total du muscle et le facteur de condition 

(gauche), et le contenu énergétique total du foie et l’indice hépato-somatique (droite) chez la 

morue, d’après Lambert et Dutil (1997) (Chaque point correspond à la moyenne, ± erreur 

standard, de 47 à 76 individus échantillonnés à différentes périodes de l’année). 
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3. RÉSULTATS 

 

3.1. Indice d’abondance des juvéniles de merlu 

 

3.1.1. Répartition générale des juvéniles au printemps sur le plateau continental 
 

Les résultats d’abondance présentés dans ce paragraphe concernent le plateau continental, et 

plus particulièrement la partie du plateau comprise entre 20 et 130 m de profondeur. Il s’agit 

de préciser les principales variations de la densité des juvéniles de merlu (5 à 24 cm) au 

printemps avec l’année, la profondeur et la zone, à partir des données des campagnes Medits 

réalisées de 1995 à 2005. 

 

Fluctuations inter-annuelles 

Les indices d’abondances des juvéniles de merlu de 5 à 24 cm au printemps dans l’ensemble 

du golfe du Lion présentent une forte variabilité inter-annuelle (fig. II.3.1). Les printemps 

1997 et 2003 sont caractérisés par une très faible densité moyenne (± erreur standard), 931 ± 

274 et 805 ± 78 individus.km-2
 respectivement. A l’inverse, les densités les plus fortes 

atteignent 5854 (± 729) et 7347 (± 1205) individus.km-2
 en 1998 et 2002 respectivement. Des 

valeurs intermédiaires sont observées pour toutes les autres années. Elles sont de l’ordre de 

2000 à 5000 individus.km
-2
 (fig. II.3.1). 

Le détail des variations annuelles des densités de chacune des quatre classes de taille étudiées 

est présenté sur la figure II.3.2. Les densités des merlus de 5-9 cm fluctuent autour de 1500 

individus.km
-2
 lors des printemps 1995 à 1999 et 2005. En 2000, 2001, 2002 et 2004, les 

abondances estimées sont relativement plus élevées (≈ 3000 individus.km-2
). La valeur la plus 

faible est observée au printemps 2003 (246 individus.km
-2
). Dans le cas des merlus de 10-14 

cm, les densités sont relativement faibles (< 1000 individus.km
-2
) en 1996, 1997, 1999 et 

2003 à 2005 (fig. II.3.2). Deux printemps se distinguent par des densités élevées de ce groupe 

de taille : 1998 et 2002 (≈ 4000 individus.km-2
). Au cours des printemps 1995, 2000 et 2001 

les valeurs des densités fluctuent autour de 1500 individus.km
-2
. Les densités des merlus de 

15-19 cm sont comprises entre 80 et 250 individus.km
-2
, à l’exception des printemps 1998 et 

2002 pour lesquels les valeurs estimées sont sensiblement plus élevées (respectivement 640 et 

460 individus.km
-2
). Les merlus de 20-24 cm présentent des densités relativement faibles qui 

varient entre 30 à 110 individus.km
-2
 en moyenne d’une année à l’autre. 
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Les fortes densités de juvéniles observées aux printemps 1998 et 2002 sur le plateau 

continental du golfe du Lion reposent donc non seulement sur les individus de 5-9 cm, mais 

surtout sur le groupe de taille 10-14 cm qui présente des valeurs élevées d’environ 4000 

individus.km
-2
. Il s’agit des deux seuls printemps pour lesquels la densité des juvéniles de 10-

14 cm est supérieure à celle des individus de 5-9 cm. 

 

 

Figure II.3.1. Densités moyennes (individus.km
-2
 ± erreur standard) des merlus de 5 à 24 cm sur le 

plateau continental du golfe du Lion (20 m à 130 m) des printemps 1995 à 2005 (la densité moyenne 

de la série est représentée en rouge ; le nombre de traits de chalut pour chaque moyenne est compris 

entre 57 et 66). 

 

 

Figure II.3.2. Densités moyennes (individus.km
-2
 ± erreur standard) des merlus de 5 à 24 cm 

regroupés par classe de taille sur le plateau continental du golfe du Lion (20 m à 130 m) des printemps 

1995 à 2005 (le nombre de traits de chalut pour chaque moyenne est compris entre 16 et 65). 
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Les printemps pour lesquels nous avons étudié l’alimentation des juvéniles de merlu (i.e. 2002 

à 2004, cf Chapitre III) se révèlent particulièrement intéressants au regard des densités 

observées, avec des situations très contrastées puisque l’on retrouve à la fois les densités les 

plus fortes (2002) et les plus faibles (2003) de la série de données. En 2002, les groupes de 

taille 5-9 cm et 10-14 cm sont présents en forte densité. A l’inverse, les densités de 

l’ensemble des juvéniles sont très faibles au printemps 2003. Un scénario intermédiaire est 

observé en 2004 où seuls les merlus de 5-9 cm montrent des densités élevées (du même ordre 

de grandeur que celles du printemps 2002). Par contre les individus de 10-14 cm sont 

nettement moins abondants. 

 

Profondeur et zone 

Les densités des merlus de 5-9 cm, 10-14 cm et 15-19 cm varient significativement avec la 

profondeur (tab. II.3.1). Les individus de 5-9 cm et 10-14 cm sont plus abondants dans la 

tranche bathymétrique 60-130 m que dans la tranche 20-50 m (tab. II.3.1 et fig. II.3.3). Les 

densités moyennes (± erreur standard) sont respectivement 2246 (± 139) et 818 (± 104) 

individus.km
-2
 pour les 5-9 cm, et 1656 (± 159) et 957 (± 89) individus.km

-2
 pour les 10-14 

cm. La densité des merlus de 15-19 cm est plus élevée globalement dans la tranche 20 - 50 m 

 

 

Tableau II.3.1. Résultats des analyses de variance réalisées sur les densités (log10 transformées) des 

juvéniles de merlu regroupés par classe de taille (données : printemps 1995 à 2005 ; profondeur : 20-

50 m et 60-130 m ; zone : Rhône, Montpellier, Agde et Narbonne ; n = 574 traits de chalut analysés). 

 Classe de taille Facteur ddl F p effet  

 5-9 cm profondeur 1 23,87 < 0,001 60-130 m > 20-50 m  

  zone 3 2,03 0,11 -  

  profondeur × zone 
3 1,58 0,19 - 

 

 10-14 cm profondeur 1 5,33 0,02 60-130 m > 20-50 m  

  zone 3 2,15 0,09 -  

  profondeur × zone 
3 0,50 0,68 - 

 

 15-19 cm profondeur 1 9,08 0,003 20-50 m > 60-130 m  

  zone 3 2,39 0,07 -  

  profondeur × zone 
3 5,28 0,001 20-50 m rhône > autres 

 

 20-24 cm profondeur 1 0,16 0,69 -  

  zone 3 0,72 0,54 -  

  profondeur × zone 3 1,05 0,37 -  
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Figure II.3.3. Moyennes (± erreur standard) des densités (individus.km
-2
) des merlus regroupés par 

classe de taille, profondeur (20-50 m et 60-130 m) et zone (Rhône, Montpellier, Agde et Narbonne) 

(données : printemps 1995 à 2005 ; à noter la différence d’échelle pour la densité de la classe de taille 

15-19 cm). 
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(tab. II.3.1). Mais cette tendance significative est liée à un secteur en particulier. Il s’agit du 

secteur II (20-50 m dans la zone du Rhône), dans lequel les densités sont significativement 

supérieures à celles des autres secteurs du golfe du Lion (tab. II.3.1 : interaction profondeur × 

zone et fig. II.3.3). Les densités des merlus de 20-24 cm sont homogènes dans les différents 

secteurs du plateau continental (moyenne comprise entre 48 et 73 individus.km
-2
), et il n’y a 

pas de variations significatives avec la profondeur ni avec la zone (tab. II.3.1). 

A l’exception du groupe de taille 15-19 cm, les densités des juvéniles de merlu ne montrent 

pas de différence significative avec la zone (tab. II.3.1). Mais les densités présentent une 

tendance liée à la zone pour les merlus de 5-9 cm et de 10-14 cm dans la tranche 

bathymétrique 60-130 m : les densités moyennes sont plus élevées dans les zones du Rhône et 

de Montpellier que celles observées dans les zones d’Agde et de Narbonne (fig. II.3.3). 

L’absence de significativité résulte probablement de la forte variance associée aux densités 

calculées, du fait d’un effet année prononcé. 

 

 

3.1.2. Caractérisation des printemps 2002 à 2004 

 

Merlus de 5-9 cm 

Les densités des merlus de 5-9 cm varient significativement avec la profondeur (ANOVA, 

ddl = 1, F = 24,34, p < 0,001) et l’année (ANOVA, ddl = 2, F = 31,15, p < 0,001). Des 

densités particulièrement élevées sont observées dans la tranche bathymétrique 60-130 m aux 

printemps 2002 et 2004, avec des valeurs moyennes de plus de 3000 individus.km
-2
 (fig. 

II.3.4). Au printemps 2003, les merlus de 5-9 cm sont présents en très faible abondance dans 

les quatre secteurs considérés (de 22 à 183 individus.km
-2
). Dans les secteurs côtiers (II et 

IV), les densités des individus de 5-9 cm sont élevées au printemps 2004 (de 1110 à 1311 

individus.km
-2
) par rapport aux années 2002 et 2003 (fig. II.3.4). 

Les densités des merlus de 5-9 cm ne diffèrent pas significativement avec la zone (ANOVA, 

ddl = 1, F = 0,24, p = 0,62). Les valeurs obtenues dans chaque tranche bathymétrique et pour 

chaque année sont très proches entre la zone du Rhône et celle d’Agde. 

 

Merlus de 10-14 cm 

La densité des merlus de 10-14 cm varie significativement avec le secteur (ANOVA, ddl = 3, 

F = 7,63, p < 0,05) et l’année (ANOVA, ddl = 2, F = 28,73, p < 0,001). A la différence des 
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merlus de 5-9 cm, il n’apparaît pas de structuration dans l’espace qui soit récurrente aux trois 

années (fig. II.3.4). C’est pourquoi il est nécessaire de considérer chaque année séparément. 

Au printemps 2002, de fortes densités sont observées dans le secteur I, elles sont très 

largement supérieures à celles des trois autres secteurs. Dans la zone d’Agde, les densités des 

merlus de 10-14 cm sont élevées (de plus de 3000 individus.km
-2
) quelle que soit la 

profondeur (fig. II.3.4). 

Au printemps 2003 les individus de 10-14 cm sont présents en faible densité dans les quatre 

secteurs considérés (de 189 à 618 individus.km
-2
). 

En 2004, le secteur II se distingue des trois autres, avec une densité moyenne élevée (2669 

individus.km
-2
). Les valeurs estimées dans les secteurs I, III et IV sont relativement faibles (de 

370 à 795 individus.km
-2
). 

 

 

 

 

Figure II.3.4. Densités moyennes (individus.km
-2
) des juvéniles de merlu regroupés par classe de 

taille, année et secteur. 
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Merlus de 15-19 cm 

Les densités des merlus de 15-19 cm varient significativement avec le secteur en 2002 

(ANOVA, ddl = 3, F = 7,11, p < 0,01) et 2003 (ANOVA, ddl = 3, F = 3,63, p < 0,05). Des 

valeurs plus élevées sont obtenues dans les secteurs de la tranche bathymétrique 20-50 m par 

rapport aux secteurs du large (fig. II.3.4). En 2002, les densités sont plus fortes dans la zone 

du Rhône, avec notamment une valeur particulièrement élevée pour ce groupe de taille dans le 

secteur II (1448 individus.km
-2
). Au printemps 2004, il n’y a pas de différence significative 

avec le secteur des densités des merlus de 15-19 cm. 

 

Merlus de 20-24 cm 

Les densités de ce groupe de taille sont très homogènes entre les quatre secteurs et les quatre 

années étudiées (de 21 à 64 individus.km
-2
) (fig. II.3.4). Aucune différence significative n’est 

observée avec l’année, la profondeur et la zone. 

 

 

3.2. Indices de condition des juvéniles de merlu 

 

3.2.1. Facteur de condition relative 

 

3.2.1.1. Variations spatiales et inter-annuelles au printemps 

 

Merlus de 5-9 cm 

La variabilité spatiale du facteur de condition relative (Kr) des merlus de 5-9 cm a été 

étudiée au printemps 2004, car les effectifs sont en nombre suffisants dans les quatre secteurs 

à cette période (34 à 50 individus dans chaque secteur). Aux printemps 2002 et 2003, les 

individus de ce groupe de taille sont principalement présents dans les secteurs du large. Le 

facteur de condition relative varie significativement avec la profondeur en 2004 (ANOVA, 

ddl = 1, F = 28,33, p < 0,001), par contre la zone n’a pas d’effet sur la condition (ANOVA, 

ddl = 1, F = 0,64, p = 0,42). Les merlus des secteurs côtiers (30-50 m) ont un facteur de 

condition plus élevé que ceux du large (80-100 m) (Kr = 1,06 et 0,98 respectivement) (fig. 

II.3.5). 
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Figure II.3.5. Facteur de condition relative (moyenne ± erreur standard) des merlus de 5-9 cm 

regroupés par année et profondeur (les nombres entre parenthèses sont les effectifs des échantillons ; 

les lettres a et b correspondent aux résultats du test post hoc de Tukey et indiquent les moyennes 

significativement différentes au seuil α = 0,001). 

 

 

Dans la tranche bathymétrique 80-100 m, des changements annuels de la condition sont 

observés entre les printemps 2002, 2003 et 2004 (ANOVA, ddl = 2, F = 12,860, p < 0,001). 

Les merlus du printemps 2002 ont un facteur de condition significativement plus élevé (p < 

0,001) par rapport à ceux de 2003 et 2004 (Kr = 1,08, 0,97 et 0,98 respectivement) 

(fig. II.3.5). Le facteur de condition relative est équivalent entre les individus de la tranche 

bathymétrique 80-100 m en 2002 et ceux localisés à 30-50 m en 2004. 

 

Merlus de 10-14 cm 

Au printemps, le facteur de condition relative des merlus de 10-14 cm varie significativement 

avec l’année, la profondeur et la zone (tab. II.3.2). L’interaction année-profondeur est 

également hautement significative (p < 0,001), c’est pourquoi ces deux facteurs sont étudiés 

conjointement. 

En 2003 et 2004, le facteur de condition des merlus est influencé par la profondeur. Il est 

significativement plus élevé dans les secteurs côtiers que ceux du large (fig. II.3.6). Cette 

tendance est particulièrement prononcée en 2003 (Kr = 1,03 et 0,95, à 30-50 m et 80-100 m 

respectivement). Le détail des moyennes par secteur montre que les individus du secteur III 

présentent la plus faible condition aux printemps 2003 et 2004 (tab. II.3.3). Il n’y a pas de 

variation du facteur de condition avec la profondeur en 2002 (fig. II.3.6). 
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Dans la tranche bathymétrique 30-50 m, les changements annuels du facteur de condition 

sont significatifs mais faibles de 1,01 en 2002 à 1,04 en 2004 (fig. II.3.6). En revanche, au 

large les variations annuelles obtenues sont de plus grande amplitude de 0,95 en 2003 à 1,02 

en 2002. L’amplitude des variations passe du simple au double entre la côte et le large (∆ = 

0,03 et 0,07 respectivement). La valeur moyenne de 0,95 en 2003 est particulièrement faible, 

et se démarque de l’ensemble des autres valeurs (fig. II.3.6). 

 

 

Tableau II.3.2. Résultats de l’analyse de variance réalisée sur le facteur de condition relative des 

merlus de 10-14 cm des printemps 2002 à 2004 (n = 876 ; l’effet de l’année, de la profondeur, de la 

zone ainsi que leurs interactions (×) ont été testées). 

 Facteur ddl F p  

 Année (2002, 2003 et 2004) 2 13,252 < 0,001  

 Profondeur (30-50 et 80-100 m) 1 16,918 < 0,001  

 Zone (Rhône et Agde) 1 9,536 < 0,01  

 Année × Profondeur 3 6,726 < 0,001  

 Année × Zone 3 0,538 0,656  

 Profondeur × Zone 1 1,128 0,288  

 Année × Profondeur × Zone 3 1,021 0,383  

 

 

 

Figure II.3.6. Facteur de condition relative (moyenne ± erreur standard) des merlus de 10-14 cm 

regroupés par année et profondeur (les nombres entre parenthèses sont les effectifs des échantillons ; 

les lettres a, b et c correspondent aux résultats du test post hoc de Tukey et indiquent les moyennes 

significativement différentes au seuil maximum α = 0,05). 



  Habitats des juvéniles de merlu 

 43 

L’effet significatif de la zone sur le facteur de condition des merlus de 10-14 cm observé 

globalement au printemps (tab. II.3.2) correspond à des valeurs plus élevées dans la zone du 

Rhône par rapport à la zone d’Agde (Rhône : Kr = 1,03 et Agde : Kr = 1,00). Cette tendance 

concerne en particulier les secteurs du large (tab. II.3.3). Pour les printemps 2003 et 2004, le 

facteur de condition des merlus de 10-14 cm localisés au large est significativement plus élevé 

dans la zone du Rhône que dans celle d’Agde (ANOVA et test post hoc de Tukey au seuil α = 

0,01). 

 

Tableau II.3.3. Facteur de condition relative des merlus de 10-14 cm regroupés par année et secteur. 

      Facteur de condition relative   

 Période Zone Profondeur Secteur moyenne erreur standard effectif  

 Printemps 2002 Rhône 80-100 m I 1,03 0,01 46  

  Rhône 30-50 m II 1,01 0,02 50  

  Agde 80-100 m III 1,01 0,02 49  

  Agde 30-50 m IV 1,02 0,02 28  

 Printemps 2003 Rhône 80-100 m I 0,97 0,01 44  

  Rhône 30-50 m II 1,03 0,01 47  

  Agde 80-100 m III 0,93 0,01 33  

  Agde 30-50 m IV 1,06 0,02 12  

 Printemps 2004 Rhône 80-100 m I 1,03 0,01 26  

  Rhône 30-50 m II 1,05 0,01 53  

  Agde 80-100 m III 0,99 0,01 42  

  Agde 30-50 m IV 1,03 0,01 50  

 

 

Merlus de 15-19 cm 

Au printemps, le facteur de condition relative des merlus de 15-19 cm varie significativement 

avec la profondeur (ANOVA, ddl = 1, F = 12,88, p < 0,001) et la zone (ANOVA, ddl = 1, F 

= 15,92, p < 0,001). Par contre, il n’y a pas de changements annuels (printemps 2002, 2003 et 

2004) de la condition (ANOVA, ddl = 2, F = 3,02, p = 0,50). La significativité de l’interaction 

entre la profondeur et la zone (ANOVA, ddl = 1, F = 9,71, p < 0,01) montre que les variations 

du facteur de condition relative avec la profondeur et la zone sont liées au secteur III. Les 

individus de ce secteur ont un facteur de condition significativement plus faible que ceux des 

secteurs I, II et IV (fig. II.3.7). Les différences observées entre les secteurs I, II et IV sont non 

significatives. 
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Figure II.3.7. Valeur moyenne (± erreur standard) par secteur du facteur de condition relative des 

merlus de 15-19 cm au printemps (données de 2002, 2003 et 2004 regroupées ; les nombres entre 

parenthèses sont les effectifs des échantillons ; les lettres a et b correspondent aux résultats du test post 

hoc de Tukey et indiquent les moyennes significativement différentes au seuil α = 0,001). 

 

Merlus de 20-24 cm 

De même que pour les merlus de 5-9 cm, la variabilité spatiale du facteur de condition 

relative des individus de 20-24 cm a été étudiée au printemps 2004, mais les effectifs de ce 

groupe de taille sont faibles par rapport aux trois autres groupes (10 à 15 individus dans 

chaque secteur). Le facteur de condition varie significativement avec la zone (ANOVA, ddl = 

1, F = 22,90, p < 0,001), par contre la profondeur n’a pas d’effet sur la condition (ANOVA, 

ddl = 1, F = 0,98, p = 0,33). Les merlus localisés dans la zone du Rhône ont un facteur de 

condition plus élevé que ceux de la zone d’Agde (Kr = 1,07 et 0,96 respectivement). 

 

 

3.2.1.2. Variations saisonnières 

 

Seul l’automne 2004 a été étudié, la comparaison saisonnière printemps-automne porte donc 

uniquement sur cette année. A l’automne, les quatre classes de taille de merlus étudiées ont un 

facteur de condition relative qui ne varie pas d’un secteur à l’autre, il n’y a donc aucun effet 

significatif de la profondeur et de la zone à cette saison. 

La comparaison, tous secteurs confondus, du facteur de condition des merlus du printemps et 

de l’automne montre un fort effet saisonnier (fig. II.3.8). Les merlus de 5-9, 10-14 et 15-

19 cm ont un facteur de condition significativement (p < 0,001) plus élevé au printemps qu’à 

l’automne. Pour les merlus de 20-24 cm, il n’y a pas de différence saisonnière de la condition. 
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Figure II.3.8. Valeur moyenne (± erreur standard) par classe de taille et saison (printemps 2004 et 

automne 2004) du facteur de condition relative des juvéniles de merlu (les nombres entre parenthèses 

sont les effectifs des échantillons ; n.s., *** : résultats des tests de Student, réalisées pour chaque 

groupe de taille, indiquant respectivement les moyennes non significativement différentes et les 

moyennes significativement différentes au seuil α = 0,001). 

 

 

3.2.2. Indice hépato-somatique 

 

3.2.2.1. Variations inter-annuelles au printemps 

 

L’étude des changements annuels de l’indice hépato-somatique (HSI) des juvéniles de merlu 

porte sur les printemps 2003 et 2004. Les merlus des quatre classes de taille analysées 

présentent un HSI significativement plus faible au printemps 2003 qu’au printemps 2004 (tab. 

II.3.4). La différence de HSI observée entre 2003 et 2004 est de plus grande amplitude chez 

les individus de 20-24 cm (∆ = 0,46, 0,71, 0,60 et 1,80 chez les merlus de 5-9, 10-14, 15-19 et 

20-24 cm respectivement). 

 

 

3.2.2.2. Variations spatiales 

 

L’indice hépato-somatique des juvéniles de merlu présente des différences significatives entre 

secteurs au printemps 2004 et à l’automne 2004. Ces variations sont liées à la zone (Rhône vs 

Agde), il n’y a pas d’effet significatif de la profondeur (ANOVA, ddl = 1, F = 0,64, p = 0,47). 

Au printemps 2004, les merlus de 10-14 cm, 15-19 cm et 20-24 cm ont un HSI 

significativement plus élevé dans la zone du Rhône que dans la zone d’Agde (fig. II.3.9). La 

même tendance est observée pour les individus de 10-14 cm et 15-19 cm à l’automne 2004, 
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mais l’indice hépato-somatique des merlus de 20-24 cm est plus faible dans la zone du Rhône 

à cette saison. En revanche, la classe de taille 5-9 cm montre des HSI équivalents dans les 

deux zones au printemps 2004 et à l’automne 2004. Au printemps 2003, les groupes de taille 

étudiés ont également des indices hépato-somatiques qui ne diffèrent pas d’une zone à l’autre. 

Finalement, dans la majorité des cas où l’indice hépato-somatique des merlus varie 

significativement avec la zone, les valeurs obtenues sont plus élevées dans la zone du Rhône 

(à l’exception des individus de 20-24 cm à l’automne 2004). 

 

Tableau II.3.4. Moyennes aux printemps 2003 et 2004 de l’indice hépato-somatique (HSI) des merlus 

regroupés par groupe de taille (p : probabilité associée aux tests de Student réalisés pour chaque 

groupe de taille séparément). 

 Classe de Taille Année moyenne erreur-standard effectif p  

 5-9 cm 2003 1,22 0,09 26  

  2004 1,68 0,17 175 
< 0,001 

 

 10-14 cm 2003 1,55 0,04 136  

  2004 2,26 0,09 171 
< 0,001 

 

 15-19 cm 2003 1,94 0,06 112  

  2004 2,54 0,07 80 
< 0,001 

 

 20-24 cm 2003 2,38 0,17 21  

  2004 4,18 0,25 35 
< 0,001 

 

 

 

 

Figure II.3.9. Comparaison inter-zone de l’indice hépato-somatique (HSI) des juvéniles de merlu 

(moyenne ± erreur standard) regroupés par classe de taille, année et saison (les effectifs sont compris 

entre 21 et 102 individus ; n.s., ** et *** : résultats des tests de Student, réalisés pour chaque groupe 

de taille, indiquant respectivement les moyennes non significativement différentes au seuil maximal de 

α = 0,05 et significativement différentes au seuil α = 0,01 et 0,001). 
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3.2.2.3. Variations saisonnières 

 

La comparaison du facteur de l’indice hépato-somatique des merlus entre le printemps 2004 et 

l’automne 2004 est présentée sur la figure II.3.10. Les merlus de 10-14 cm, 15-19 cm et 20-

24 cm ont un indice hépato-somatique significativement (p < 0,001) plus élevé au printemps 

qu’à l’automne. Pour les individus de 5-9 cm, il n’y a pas de différence saisonnière de leur 

HSI. La différence de HSI observée entre le printemps et l’automne est de plus grande 

amplitude chez les individus de 20-24 cm (∆ = 0,54, 0,44 et 1,46 chez les merlus de 10-14, 

15-19 et 20-24 cm respectivement). 

 

 

 

Figure II.3.10. Valeur moyenne (± erreur standard) par classe de taille et saison (printemps 2004 et 

automne 2004) de l’indice hépato-somatique (HSI) des merlus (les nombres entre parenthèses sont les 

effectifs des différents échantillons ; n.s., *** : résultats des tests de Student, réalisés pour chaque 

groupe de taille, indiquant respectivement les moyennes non significativement différentes et les 

moyennes significativement différentes au seuil α = 0,001). 
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4. SYNTHÈSE ET DISCUSSION 

 

4.1. Répartition des juvéniles de merlu sur le plateau continental du golfe du Lion 

 

Au printemps, lors du pic principal d’abondance des juvéniles de merlu sur le plateau 

continental du golfe du Lion, leur répartition est fortement liée à la taille des individus et à la 

profondeur. Parmi les différentes profondeurs explorées comprises entre 20 et 130 m, les 

individus de 5 à 9 cm sont essentiellement associés aux habitats du large (60 à 130 m). Ces 

secteurs du large constituent également l’habitat principal des merlus de 10 à 14 cm, mais ce 

groupe de taille occupe secondairement les habitats situés plus à la côte (20 à 50 m). La 

distribution des juvéniles de 15 à 24 cm est plus homogène sur l’ensemble du plateau 

continental, à l’exception du secteur côtier localisé face au Rhône (secteur II) dans lequel les 

individus de 15 à 19 cm sont présents en forte densité par rapport aux autres secteurs du golfe 

du Lion. La profondeur a non seulement un effet structurant sur la répartition des différents 

stades de vie du merlu (i.e. de la larve à l’adulte) dans l’ensemble du golfe du Lion (i.e. sur le 

plateau, la pente et les têtes de canyons) (Recasens et al. 1998, Orsi Relini et al. 2002, Olivar 

et al. 2003), mais aussi sur les différents stades juvéniles à l’échelle du plateau continental. 

 

La relation entre la taille des poissons et la profondeur a été étudiée par Macpherson et Duarte 

(1991) chez 77 espèces démersales dans le nord-ouest de la Méditerranée (mer Catalane) et 

dans le sud-est de l’Atlantique (région de l’upwelling du Benguela). Ces auteurs ont conclu 

que la taille des individus a tendance à augmenter avec la profondeur chez la plupart des 

poissons démersaux. Il ont notamment montré cette relation significative chez Merluccius 

merluccius dans le nord-ouest de la Méditerranée, et chez deux autres espèces de merlu 

(Merluccius capensis et Merluccius paradoxus) dans le sud-est de l’Atlantique. 

La relation taille-profondeur observée résulte des mouvements de migration des individus au 

cours de l’ontogénie des poissons (Cushing 1976). Selon Macpherson et Duarte (1991), ces 

déplacements impliquent principalement les jeunes stades (larves et juvéniles) et très peu les 

adultes. En effet, diverses données disponibles sur des espèces du nord-ouest de la 

Méditerranée (Sabatès 1990, Olivar et al. 2003), du sud-est de l’Atlantique (Olivar 1990) et 

du nord-est de l’Atlantique (Alvarez et al. 2001, 2004) montrent que la distribution des larves 

est très proche de celle des poissons adultes. Dans l’ouest de la Méditerranée, les œufs et 

larves de merlu sont localisés au niveau de la rupture du plateau continental et du haut de la 

pente (autour des 200 m), où les adultes sont présents en forte densité pour pondre (Recasens 
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et al. 1998, Sartini et al. 2002, Olivar et al. 2003). Le développement embryonnaire des œufs 

dure quelques jours (Coombs et Mitchell 1982), il n’y a pas de déplacement significatif des 

sites de ponte pendant ce stade de développement. Les larves restent dans le plancton jusqu’à 

leur métamorphose au stade juvénile, qui prend deux mois en moyenne (Motos et al. 2000, 

Morales-Nin et Moranta 2004). Par conséquent, la dérive des larves des sites de ponte vers les 

zones de recrutement a été associée aux caractéristiques physiques de la région, et en 

particulier au régime des courants pendant le printemps (Valdés et al. 1996, Motos et al. 

2000). Lorsque la phase larvaire pélagique est terminée, les juvéniles nagent activement vers 

le fond (pré-recrutement) et s’installent (2,5 à 3 cm de longueur totale) dans les zones de 

nourricerie sur les fonds du plateau continental compris entre 80 et 150 m selon la région 

considérée dans le nord-ouest de la Méditerranée (Oliver et Massutí 1995, Recasens et al. 

1998, Belcari et al. 2001, Orsi Relini et al. 2002, Maynou et al. 2003, Goñi et al. 2004). 

L’utilisation par les poissons de différents habitats au cours de leur développement (Steves et 

Cowen 2000) est également liée à des modifications de leur morphologie et de leurs organes 

sensoriels qui induisent des changements de leurs capacités de déplacement, de prédation ou 

de tolérance à certains facteurs environnementaux. Chez le merlu, des modifications de la 

perception des sons (Lombarte et Popper 1994) et de l’acuité visuelle (Mas-Riera 1991, 

Bozzano et Catalán 2002) ont ainsi été montrées avec la taille des individus. 

Mais les changements d’habitat qui ont lieu au cours de l’ontogénie doivent présenter des 

avantages pour les individus (Macpherson et Duarte 1991). Ces avantages sont probablement 

liés à des différences bathymétriques de disponibilité de nourriture, de pression de prédation 

et de compétition (Cushing 1975, 1976, Helfman 1978), et de contraintes physiologiques 

(Somero et al. 1983). Dans le golfe du Lion, l’identification des caractéristiques des habitats 

du large (60 à 130 m), dans lesquels la majorité des juvéniles < 15 cm sont localisés, est 

essentielle. 

 

 

4.2. Fluctuations annuelles de la densité des juvéniles 

 

Les fluctuations inter-annuelles de la densité des juvéniles de merlu de 5 à 24 cm mise en 

évidence au printemps sont essentiellement liées aux individus < 15 cm. Le printemps 2002 

est l’année où la densité des juvéniles est la plus forte (7347 ind.km
-2

) des 10 années 

analysées (1995 à 2005) car il y a à la fois des densités élevées de merlus de 5 à 9 cm 

(2712 ind.km
-2

) et d’individus de 10 à 14 cm (4495 ind.km
-2

). A l’inverse, la densité la plus 
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faible de la série de données est observée au printemps 2003 (805 ind.km
-2

), l’ensemble des 

juvéniles < 15 cm sont caractérisés par des valeurs de densité particulièrement basses (246 et 

404 ind.km
-2 

pour les 5 à 9 cm et les 10 à 14 cm respectivement). Au printemps 2004, les 

juvéniles présentent une densité intermédiaire (3796 ind.km
-2

) proche de la moyenne de la 

série. Seuls les merlus de 5 à 9 cm sont très abondants (2787 ind.km
-2

), la densité des 

individus de 10 à 14 cm (957 ind.km
-2

) est relativement faible. 

Finalement, la densité des juvéniles de merlu de 5 à 9 cm est élevée et similaire aux printemps 

2002 et 2004, et particulièrement faible en 2003. Les valeurs estimées diffèrent de plus d’un 

facteur 10 entre les printemps 2003 et 2002-2004. Les densités élevées de ce groupe de taille 

aux printemps 2002 et 2004 concernent essentiellement les secteurs du large (60 à 130 m). Et 

les juvéniles de 5 à 9 cm utilisent secondairement les habitats côtiers (20 à 50 m) en 2004. Les 

individus de 10 à 14 cm sont présents en densité très élevée au printemps 2002, relativement 

faible en 2004 et très faible en 2003. Un facteur 4 est observé entre les densités des printemps 

2002 et 2004, et un facteur 10 entre 2002 et 2003. Les fortes densités au printemps 2002 

reposent majoritairement sur les habitats du large et secondairement sur ceux situés plus à la 

côte. Au printemps 2004, les juvéniles de 10 à 14 cm sont majoritairement représentés dans le 

secteur côtier localisé face au Rhône. 

 

L’analyse des densités des juvéniles de merlu < 15 cm sur le plateau continental du golfe du 

Lion montre des variations inter-annuelles importantes, avec en particulier de très faibles 

valeurs pour les juvéniles au printemps 2003. Une forte variabilité annuelle de la densité des 

juvéniles de merlu a été soulignée dans le golfe de Gascogne (Sánchez et Gil 2000) et dans 

différentes régions du nord-ouest de la Méditerranée (Goñi et al. 2004, Abella et al. 2005). 

Etant donné l’importance de la densité des individus au stade juvénile sur la dynamique de 

population d’une espèce (notamment sur la taille de la population), la détermination des 

causes et des conséquences de sa variabilité est un problème central en écologie marine 

(Caley et al. 1996), mais complexe à appréhender. La densité des juvéniles après leur 

installation sur le fond représente en effet le produit final d’une série de processus biologiques 

et physiques dynamiques qui varient spatialement et temporellement (Levin 1996). Les 

facteurs qui influencent ces processus, comme la fécondation des œufs (e.g. Petersen et al. 

1992), la croissance et la survie des larves (Cushing 1973), la dispersion ou la rétention des 

larves (Gaines et Bertness 1992), la sélection de l’habitat lors de l’installation des juvéniles 

(i.e. le recrutement), et la croissance et la survie des juvéniles après leur installation (Forrester 
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1990, Hixon et Beets 1993) peuvent donc agir séparément ou ensemble pour produire de la 

variabilité sur la densité des juvéniles. 

Les études portant sur les facteurs qui déterminent la densité des juvéniles chez le merlu sont 

peu nombreuses et mettent en avant le rôle de la phase larvaire (e. g. Hollowed et Bailey 

1989, Sánchez et Gil 2000). Ainsi, Sánchez et Gil (2000) ont décrit l’importance, dans le 

golfe de Gascogne, du régime des courants (structures hydrographiques à méso-échelle, 

upwelling ou courant chaud de l’est) lors de la phase larvaire qui peut potentiellement agir en 

faveur ou contre le succès du recrutement du merlu en contrôlant la dérive des larves vers les 

nourriceries sur le plateau continental ou au large. Le rôle des mécanismes d’advection au 

large des larves et des juvéniles sur le recrutement a également été démontré chez le merlu du 

Pacifique (Merluccius productus) par Hollowed et Bailey (1989). Les faibles densités des 

juvéniles < 15 cm mise en évidence sur le plateau continental du golfe du Lion au printemps 

2003 peuvent résulter d’un des processus décrits précédemment (pré-installation, installation 

ou post-installation) en particulier, ou d’une combinaison de plusieurs d’entre eux. 

Par ailleurs, un autre élément peut contribuer à la variabilité annuelle observée sur la densité 

des juvéniles < 15 cm : la période d’échantillonnage. Dans le golfe du Lion, la ponte du merlu 

a lieu toute l’année, avec un pic en fin d’automne et qui se poursuit durant l’hiver (Recasens 

et al. 1998). Cette stratégie de reproduction induit généralement deux périodes où la densité 

des juvéniles est plus importante : le printemps et l’été (Recasens et al. 1998). Les juvéniles 

de 5 à 9 cm échantillonnés sont issus majoritairement de la fin de la période principale de 

reproduction (i.e. l’hiver), alors que ceux de 10 à 14 cm proviennent du début de la période de 

reproduction (i.e. l’automne). Etant donné que les échantillonnages réalisés pour estimer les 

densités des merlus se sont déroulés en fin de printemps-début d’été (juin), les fluctuations 

inter-annuelles de la densité des juvéniles de merlu < 15 cm observées dans la présente étude 

sont probablement accentuées par un phénomène de chevauchement des cohortes, issues des 

reproductions automnale et hivernale. 

 

 

4.3. Qualité des habitats des juvéniles de merlu dans le golfe du Lion 

 

Dans la présente étude, les indices de condition mesurés sur les juvéniles de merlu, facteur de 

condition relative et indice hépato-somatique, montrent des variations spatiales, annuelles et 

saisonnières dans le golfe du Lion. 
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Les principales tendances observées dans l’espace sont liées à la profondeur (côte vs large) 

chez les individus < 15 cm, et à la zone (Rhône vs Agde) chez les individus de 15 à 24 cm. 

Lorsque la profondeur a un effet sur le facteur de condition relative des merlus < 15 cm, des 

valeurs plus faibles caractérisent les individus du large. Concernant la zone, les merlus de 15 à 

24 cm présentent des niveaux plus élevés de leur facteur de condition relative et de leur indice 

hépato-somatique dans la zone du Rhône par rapport à celle d’Agde. 

Les changements de la condition des merlus liés à l’année concernent le facteur de condition 

relative des individus < 15 cm, en particulier dans les secteurs du large. Ainsi, les merlus de 5 

à 9 cm ont un facteur de condition relative plus élevé au printemps 2002 qu’aux printemps 

2003 et 2004. Pour les individus de 10-14 cm, au large toujours, seul le printemps 2003 se 

démarque, avec des niveaux de condition particulièrement faibles par rapport à 2002 et 2004. 

L’indice hépato-somatique des jeunes merlus montre également un fort changement inter-

annuel. Au printemps 2003, de faibles valeurs sont obtenues pour chacune des quatre classes 

de taille étudiées par rapport au printemps 2004. 

Le niveau de la condition des juvéniles de merlu est également influencé par la saison. Le 

facteur de condition relative et l’indice hépato-somatique sont tous deux plus élevés au 

printemps qu’à l’automne 2004 chez les individus de 5 à 19 cm et de 10 à 24 cm 

respectivement. 

Finalement, parmi les variations de la condition mises en évidence dans cette étude, une 

tendance très nette ressort : au printemps 2003, les merlus < 15 cm ont une mauvaise 

condition dans les secteurs du large. Ils présentent non seulement de faibles valeurs de leur 

indice hépato-somatique mais aussi de leur facteur de condition relative, et les valeurs 

mesurées pour ces individus sont les plus faibles de l’ensemble du jeu de données analysé. A 

l’inverse, le printemps 2002 est caractérisé par des niveaux élevés du facteur de condition des 

juvéniles < 15 cm dans l’ensemble des secteurs étudiés, particulièrement fort pour les 

individus de 5-9 cm au large comparativement aux autres années. 

 

Les indices de condition, et en particulier le facteur de condition et l’indice hépato-somatique, 

ont été utilisés dans plusieurs études comme indicateurs du « bien-être », de l’état nutritionnel 

ou de l’histoire nutritionnelle des poissons (Hawkins et al. 1985, Pederson et Jobling 1989, 

Foster et al. 1993). Ces deux indices de condition reflètent en effet les réserves énergétiques 

de l’organisme, comme Lambert et Dutil (1997) l’ont montré chez la morue. Ces auteurs 

précisent que l’indice hépato-somatique est un très bon indicateur des réserves totales de 

lipides de l’organisme, chez la morue comme chez les autres gadidés (Jensen 1979), puisqu’il 
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s’agit de l’organe de stockage de ces composés (Black et Love 1986, Foster et al. 1993). 

L’indice hépato-somatique est donc révélateur de l’accumulation des lipides durant des 

conditions environnementales favorables, et de leur l’utilisation pour le développement 

gonadique ou durant des conditions environnementales difficiles (Love 1974, Adams 1999). 

Dans le cas des juvéniles de merlu, les variations mesurées de l’indice hépato-somatique sont 

très probablement liées à des différences de conditions environnementales, et non pas aux 

processus de mobilisation d’énergie pour la synthèse des tissus reproducteurs. A la différence 

de l’indice hépato-somatique, le facteur de condition relative est associé au métabolisme 

protéique. En effet, la plupart des protéines sont localisées dans le muscle, et ce tissu 

représente la majorité de la masse somatique de l’organisme. Le muscle a donc une large 

influence sur le facteur de condition relative (Lambert et Dutil 1997). Ces deux 

compartiments (lipides du foie et protéines du muscle) sont en étroite relation. Ainsi, pendant 

les périodes de jeûne, il a été montré chez la morue qu’il se produit dans un premier temps 

une mobilisation des lipides (du foie), suivie de la mobilisation des protéines musculaires 

(Hemre et al. 1993). Au printemps 2003, les faibles valeurs de l’indice hépato-somatique et 

du facteur de condition relative des juvéniles de merlu (< 15 cm) mises en évidence au large 

résultent probablement de l’épuisement des réserves lipidiques du foie suivi de l’utilisation 

des protéines pour assurer le maintien des processus métaboliques de base (Pangle et Sutton 

2005). Ces résultats indiquent que les conditions environnementales, à cette période et à cette 

profondeur, étaient probablement défavorables aux juvéniles de merlu, et ceci depuis une 

période relativement prolongée. Les deux indices de condition utilisés fournissent en effet un 

aperçu sur les réponses à court (indice hépato-somatique) et à moyen (facteur de condition 

relative) termes de l’organisme aux conditions de son environnement (Lambert et Dutil 1997). 

Dans divers écosystèmes d’eau douce et marins, des variations du niveau de la condition de 

populations de poissons ont été mises en relation avec les caractéristiques de leur habitat 

(Grecay et Targett 1996, De Silva et al. 1998, Fitzgerald et al. 1998, Chouinard et Swain 

2001, Lloret et al. 2002, Rätz et Lloret 2003). Ces variations de la condition traduisent donc 

des différences de qualité des habitats (Lloret et Planes 2003). Dans la présente étude, la 

tendance ainsi obtenue avec la zone (quelle que soit l’année) pour les deux indices de 

condition analysés indique que la zone du Rhône est un habitat de meilleure qualité que la 

zone d’Agde pour les merlus de 15 à 24 cm. Par ailleurs, la qualité de l’habitat des merlus 

< 15 cm présente des changements importants avec la profondeur et l’année. Une qualité 

particulièrement faible des habitats du large est observée au printemps 2003, alors qu’elle est 

élevée en 2002. Et enfin, la meilleure condition des juvéniles de merlu au printemps par 
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rapport à l’automne montre un habitat généralement plus favorable aux merlus < 25 cm au 

printemps dans le golfe du Lion. 

Les implications pour les populations de poissons de la différence de qualité de leurs habitats 

sont importantes. Etant donné le rôle essentiel des réserves énergétiques sur le métabolisme et 

la physiologie des organismes, leur condition qui témoigne du niveau de ces réserves peut 

avoir des conséquences sur la santé des individus et donc influencer la survie et le succès 

d’une population (Lambert et Dutil 1997, Marshall et Frank 1999, Shulman et Love 1999). Il 

a été montré, chez plusieurs espèces de poissons, que des réserves énergétiques insuffisantes 

ont conduit à la réduction de leur potentiel reproducteur (fécondité et/ou qualité des oeufs et 

larves) (Kjesbu et al. 1992, Adams 1999, Marshall et al. 1999, Lambert et Dutil 2000). Une 

faible condition (i.e., des réserves énergétiques faibles) peut aussi diminuer les chances de 

survie d’un individu, conduisant ainsi à une augmentation de la mortalité naturelle (Krivobok 

et Tokareva 1972, Love 1974, Adams 1999, Shulman et Love 1999). Le jeûne qui résulte de 

l’épuisement des réserves énergétiques de l’organisme affaiblit les poissons et les rend plus 

vulnérables à la prédation, en particulier chez les petits individus, ainsi qu’à divers stress 

environnementaux (Lloret et Planes 2003). 

 

 

4.4. Conclusions 

 

L’identification des habitats de qualité élevée pour les poissons, qui contribue à la définition 

de leurs habitats essentiels, est d’un intérêt majeur, notamment chez les jeunes stades plus 

vulnérables, pour une meilleure compréhension de leur dynamique de population. La présente 

étude a permis de mettre en évidence la répartition spatiale des différents stades juvéniles de 

merlu (5 à 24 cm) sur le plateau continental du golfe du Lion lors de la période d’abondance 

maximale, et d’identifier des variations de la qualité de leurs habitats par la mesure de la 

condition des poissons traduisant leur réserves énergétiques. 

 

Au printemps, les juvéniles < 15 cm ont une répartition spatiale qui est très fortement liée à la 

profondeur : la zone du large (fonds de 60 à 130 m) représente l’habitat principal des 

individus de 5 à 9 et 10 à 14 cm (en terme de densité), et les habitats côtiers (fonds de 20 à 

50 m) sont secondairement utilisés par ceux de 10 à 14 cm. L’analyse de la qualité de ces 

habitats a montré des changements annuels importants pour ceux situés au large. Ils étaient 

favorables aux juvéniles aux printemps 2002 et 2004, alors qu’au printemps 2003 les faibles 
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niveaux de condition mis en évidence attestent d’un environnement de moins bonne qualité 

pour les juvéniles < 15 cm. Les fluctuations annuelles de la densité de ce même groupe de 

taille sont très marquées pour ces trois printemps et vont dans le sens des résultats de la 

condition des merlus : les densités sont élevées en 2002 et 2004, et très faibles en 2003. En 

revanche, les habitats côtiers, qui sont caractérisés par des densités moins fortes que dans les 

principales zones de nourricerie au large, étaient favorables aux individus de 10 à 14 cm pour 

les trois années étudiées. Ces résultats soulignent l’importance de déterminer la qualité des 

habitats avec des paramètres physiologiques des poissons (e.g. la condition), et de ne pas 

utiliser seulement la densité ou la biomasse de l’espèce étudiée. Autrement dit, la densité n’est 

pas un paramètre suffisant pour identifier les habitats essentiels aux poissons. 

La répartition des juvéniles de 15 à 24 cm au printemps sur le plateau continental du golfe du 

Lion est homogène, à l’exception du secteur côtier de la zone du Rhône qui présente une 

densité plus élevée des individus de 15 à 19 cm. De même que pour les juvéniles < 15 cm, la 

qualité des habitats des merlus de 15 à 24 cm montrent des différences, mais elles sont liées à 

la zone et non pas à la profondeur. Les habitats de la zone du Rhône sont plus favorables que 

ceux de la zone d’Agde pour les trois printemps analysés. 

 

Les résultats obtenus dans la présente étude mettent en avant des variations de la qualité des 

habitats des juvéniles de merlu sur le plateau continental du golfe du Lion. La qualité de 

l’habitat d’une population résulte d’une combinaison de facteurs (ressources alimentaires, 

compétition, prédation, facteurs physico-chimiques), il est donc difficile d’identifier la 

contribution de chacun d’eux sur sa variabilité. Mais une des caractéristiques de l’habitat est 

généralement considérée comme jouant un rôle majeur sur la condition des poissons : 

l’alimentation. L’objet du chapitre suivant est d’analyser la variabilité spatio-temporelle des 

ressources alimentaires utilisées par les juvéniles de merlu sur le plateau continental du golfe 

du Lion. 
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CHAPITRE III : 

STRATÉGIE ET RESSOURCES ALIMENTAIRES DES 

JUVÉNILES DE MERLU DANS LE GOLFE DU LION 
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1. INTRODUCTION 

 

La connaissance de l’alimentation des poissons en milieu naturel est une étape indispensable à 

la compréhension de leur biologie et de leur écologie. Les traits d’histoire de vie (survie, 

croissance et reproduction), caractéristiques fondamentales du cycle biologique d’une espèce 

déterminant les paramètres démographiques d’une population (taille et structure en âge), 

dépendent en effet des sources d’énergie et de nutriments générées par les activités 

alimentaires des organismes (Wootton 1990). L’alimentation permet ainsi d’expliquer en 

partie les variations de croissance, certains aspects de la reproduction, de la survie, et des 

migrations d’une espèce (Rosecchi et Nouaze 1987), et apporte donc des éléments 

d’explication sur sa répartition spatio-temporelle. Par ailleurs, l’alimentation détermine les 

relations entre les organismes au sein des communautés marines et le transfert d’énergie entre 

les niveaux trophiques. La prédation est définie par de nombreux auteurs comme un processus 

fondamental dans la structuration des communautés biologiques (Hairston et al. 1960, 

Martinez 1995). La connaissance des relations trophiques permet ainsi une meilleure 

compréhension du fonctionnement des communautés et des écosystèmes. 

L’alimentation du merlu européen (Merluccius merluccius) a été décrite dans plusieurs 

études : dans l’Atlantique nord-est (Guichet 1995, Du Buit 1996, Velasco et Olaso 1998), en 

Méditerranée (Froglia 1973, Papaconstantinou et Caragitsou 1987, Cartes et al. 2004, 

Bozzano et al. 2005), et plus particulièrement dans le golfe du Lion (Bozzano et al. 1997). La 

majorité de ces auteurs a analysé les variations ontogéniques de l’alimentation des merlus, 

alors que l’étude de la variabilité spatiale ou saisonnière est limitée, et les fluctuations inter-

annuelles de l’alimentation ne sont jamais prises en compte. Les juvéniles de merlu se 

nourrissent essentiellement de petits crustacés (euphausiacés, mysidacés et crevettes) et en 

grandissant la part des poissons (gobies et poissons pélagiques principalement) augmente dans 

le régime alimentaire. Cependant, les changements ontogéniques ont le plus souvent été 

décrits en utilisant de larges groupes de taille (au minimum 10 cm) qui ne permettent pas une 

analyse suffisamment détaillée pour identifier (a posteriori) les différents stades 

d’alimentation chez le merlu. Lorsqu’elles ont été étudiées, c’est le cas uniquement en 
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Atlantique, les variations spatiales sont traitées à très large échelle. Dans le golfe du Lion, la 

variabilité de l’alimentation des merlus n’a jamais été examinée dans l’espace. Or, les 

résultats de la répartition spatiale et des indices de condition obtenus dans le présent travail (cf 

chapitre II) mettent en évidence l’existence de différents habitats des juvéniles de merlu dans 

le golfe du Lion, du fait d’une structuration en relation avec la profondeur et avec la distance 

au Rhône. C’est pourquoi l’étude globale de l’habitat trophique à l’échelle du golfe du Lion 

n’est pas suffisante, et il est nécessaire d’analyser la dynamique spatiale de l’alimentation des 

juvéniles de merlu dans cette zone. De plus, dans le golfe du Lion la population de merlu est 

caractérisée par une abondance maximale des juvéniles durant le printemps (Recasens et al. 

1998). Il s’agit donc d’une période essentielle dans le cycle biologique, pour laquelle il est 

non seulement indispensable de déterminer la variabilité spatiale de l’alimentation, mais aussi 

sa variabilité inter-annuelle. 

Dans la présente étude, l’accent a été mis sur l’examen des facteurs de variation de 

l’alimentation des juvéniles de merlu, car la connaissance de la variabilité de l’alimentation 

d’une espèce permet d’appréhender son adaptabilité aux fluctuations des ressources 

alimentaires, et donc de mieux comprendre les variations de son abondance. 

Les principaux objectifs de ce chapitre sont (1) d’identifier les différentes ressources 

alimentaires exploitées par les juvéniles de merlu dans le golfe du Lion, et en particulier de 

déterminer celles qui ont un rôle clé dans le régime alimentaire des différents stades de 

développement de cette espèce, (2) de préciser parmi les facteurs suivants, taille des merlus, 

localisation spatiale, année et saison, ceux qui ont une influence sur l’alimentation, et au final 

(3) de caractériser l’habitat trophique des juvéniles dans les zones de nourricerie. 
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2. MATÉRIELS ET MÉTHODES 

 

2.1. Protocole d’étude 

 

Les merlus échantillonnés lors de quatre campagnes de chalutage (Medits-2002 : juin 2002 ; 

Medits-2003 : juin 2003 ; Mermed1-2004 : mai 2004 ; Mermed2-2004 : Octobre 2004) ont été 

conservés au congélateur (-18°C) jusqu’à l’analyse au laboratoire afin de bloquer tout 

processus de digestion. Après dissection des merlus au laboratoire (cf Chapitre II § 2.2.1 pour 

le détail de la dissection), les estomacs ont été placés dans une solution d’éthanol à 70° 

pendant environ 12 heures. L’éthanol permet de raffermir les tissus des proies pour faciliter 

leur identification ultérieure. 

L’intensité de l’alimentation a été analysée avec deux méthodes. Le niveau de réplétion de 

l’estomac a été déterminé en attribuant un indice de réplétion de 0 à 4 (tab. III.2.1) au moment 

de la dissection. Cette méthode est subjective, mais la qualité de l’information recueillie est 

suffisante pour estimer rapidement l’intensité de l’alimentation. La masse du contenu 

stomacal a également été mesurée pour chaque individu (10
-2
 g). 

 

 

Tableau III.2.1. Valeur de l’indice de réplétion en fonction du taux de remplissage de l’estomac. 

 Indice de réplétion Etat de remplissage  

 0 Vide  

 1 Jusqu’à 25 %  

 2 De 25 à 50 %  

 3 De 50 à 75 %  

 4 De 75 % à plein  

 

 

Les contenus stomacaux ont ensuite été analysés sous loupe binoculaire. Pour cela, les proies 

ont été triées et déterminées jusqu’au niveau taxonomique le plus bas possible, selon leur état 

de digestion. Les individus de chaque type de proie ont été comptés et mesurés (Longueur 

Totale en cm pour les poissons et Longueur Standard en mm pour les crustacés). Mais étant 

donné l’état de digestion avancée de certaines proies, leur dénombrement est une estimation 

(e.g. certains crustacés ont été pris en compte sur la seule présence de leurs yeux). 
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Au cours d’une dernière étape, les proies ont été pesées en poids sec sur balance de précision 

(10
-2
 mg), après un séchage à l’étuve de 24h à 60°C. Les pesées ont été réalisées par catégorie 

de proie, en les regroupant par classe de taille centimétrique de merlu d’un même trait de 

chalut. Ces regroupements ont été effectués afin de réduire l’imprécision de la mesure et le 

nombre des pesées. En effet, certains estomacs contenaient des proies de très petite taille et en 

faible nombre.  

 

 

2.2. Échantillonnage 

 

Les effectifs des juvéniles de merlu dont l’alimentation a été analysée dans le cadre de cette 

étude sont présentés (1) globalement et par classe de taille dans le tableau III.2.2, et (2) en 

détail par campagne et classe de taille dans le tableau III.2.3. Le jeu de données repose au 

total sur l’étude de l’alimentation de 1475 merlus. La classe de taille 10-14 cm est 

particulièrement bien représentée avec 632 estomacs contenant de la nourriture, soit environ 

la moitié des estomacs étudiés. L’analyse des variations spatio-temporelles a été détaillée pour 

les merlus de cette classe de taille car leurs effectifs étaient en nombre suffisant dans les 

quatre secteurs analysés au cours des quatre campagnes réalisées entre 2002 et 2004. 

 

 

Tableau III.2.2. Effectifs des juvéniles de merlu, regroupés par classe de taille, dont le contenu 

stomacal a été analysé (les quatre groupes de taille décrits ont été définis par classification 

hiérarchique cf § 2.3.1 et 3.1 de ce chapitre). 

 Classe de taille 

des merlus 

Nombre d’estomacs 

examinés 

Nombre d’estomacs 

contenant de la nourriture 
 

 5-9 cm 529 369  

 10-14 cm 1061 632  

 15-19 cm 645 357  

 20-24 cm 206 117  

 Total 2441 1475  
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Tableau III.2.3. Effectifs des juvéniles de merlu, regroupés par campagne et classe de taille, dont le 

contenu stomacal a été analysé (Medits-2002 : juin 2002 ; Medits-2003 : juin 2003 ; Mermed1-2004 : 

mai 2004 ; Mermed2-2004 : Octobre 2004). 

 

Campagnes 
Classe de taille 

des merlus 

Nombre d’estomacs 

examinés 

Nombre d’estomacs 

contenant de la 

nourriture 

 

 Medits-2002 5-9 cm 253 169  

  10-14 cm 529 304  

  15-19 cm 243 122  

 Medits-2003 5-9 cm 50 35  

  10-14 cm 155 100  

  15-19 cm 136 82  

 Mermed1-2004 5-9 cm 188 147  

  10-14 cm 177 132  

  15-19 cm 80 53  

  20-24 cm 35 19  

 Mermed2-2004 5-9 cm 53 18  

  10-14 cm 200 96  

  15-19 cm 200 100  

  20-24 cm 149 83  

 

 

 

2.3. Exploitation des données 

 

2.3.1. Indices alimentaires 

 

La contribution des différentes catégories de proies dans le régime alimentaire des juvéniles 

de merlu a été analysée avec les trois indices suivants, décrits par Hyslop (1980) : 

 

- Fréquence d’occurrence F : Rapport entre le nombre ni d’estomacs renfermant le type de 

proie i et le nombre n d’estomacs contenant de la nourriture : 

100×=
n
niF  

 



  Alimentation des juvéniles de merlu 

 64 

- Pourcentage numérique Cn : Rapport entre le nombre Ni d’individus recensés pour le type 

de proie i et le nombre total d’individus N des différentes proies rencontrées : 

100×=
N
NiCn  

 

- Pourcentage pondéral Cp : Rapport entre le poids Pi des individus recensés pour le type de 

proie i et le poids total P de toutes les proies rencontrées : 

100×=
P
PiCp  

 

Les informations apportées par F, Cn et Cp sur la stratégie d’alimentation d’une espèce sont 

différentes, mais complémentaires. Ces indices correspondent à trois approches qui répondent 

à des questions différentes (Bowen 1983). F fournit une image qualitative du spectre 

alimentaire d’une population ou d’une sous-population (Crisp 1963, Fagade et Olaniyan 

1972), Cn renseigne sur le comportement alimentaire du prédateur, et Cp reflète l’importance 

nutritionnelle des proies (Macdonald et Green 1983). Contrairement à F, Cn et Cp donnent 

une indication sur l’importance relative des différents types de proies dans l’estomac (Hyslop 

1980). Cn est particulièrement approprié pour décrire l’alimentation de prédateurs qui se 

nourrissent de types de proies de la même gamme de taille (Beyerle et Williams 1968, 

Guma’a 1978). En effet, Cn tend à sur-estimer l’importance, dans le régime alimentaire du 

prédateur, des proies de petite taille consommées en grand nombre au détriment des proies 

plus grandes et moins nombreuses dans le contenu stomacal (Hyslop 1980). A l’inverse, 

l’utilisation de Cp engendre une sur-estimation de l’importance des proies de grande taille par 

rapport à celles de petite taille (Hyslop 1980). La complémentarité des informations fournies 

par ces trois indices conduit traditionnellement à leur utilisation conjointe (Cortés 1997). 

D’ailleurs, le terme « importance dans l’alimentation » est souvent employé dans la littérature 

que se soit pour F, Cn ou Cp (Hyslop 1980), mais d’après Tyler (1972) les proies importantes 

dans le régime alimentaire d’une espèce sont celles qui constituent les sources majeures 

d’énergie pour l’organisme, c’est-à-dire celles qui représentent une forte proportion en masse 

du bol alimentaire. 

 

Dans le cadre de notre étude, l’évolution de la stratégie alimentaire avec la taille des individus 

a été analysée avec les trois indices F, Cn et Cp afin d’identifier de façon détaillée les 

changements de type de proie qui s’opèrent entre les stades juvéniles (5 cm) et sub-adultes (24 
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cm). L’utilisation des méthodes numérique, pondérale et d’occurrence permet ainsi 

d’appréhender les biais liés à la taille des proies, sachant que celles-ci comprennent une large 

gamme de taille chez les juvéniles de merlu (des crustacés ≈ 1 mm jusqu’aux poissons de 12 

cm). 

En revanche, dans un but de synthèse et de clarté des résultats, l’étude des variations spatio-

temporelles de l’alimentation des juvéniles de merlu a été réalisée avec un seul indice 

alimentaire. Le choix a porté sur le pourcentage pondérale des proies (Cp) car la masse des 

proies traduit leur importance en terme énergétique pour le prédateur. Etant donné la 

problématique de notre étude et les autres paramètres analysés sur les juvéniles de merlu 

(indice de condition cf chapitre II et composition en isotopes stables cf chapitre IV), le 

pourcentage pondérale des proies est l’indice le plus approprié. 

 

 

2.3.1. Traitements des données 

 

Changements ontogéniques de l’alimentation 

Une analyse par classification hiérarchique a tout d’abord été réalisée à partir de chaque 

classe centimétrique afin de regrouper les individus par classe de taille de merlu présentant 

une composition homogène de leur alimentation. L’ensemble des données des quatre 

campagnes étudiées (Medits-2002, Medits-2003, Mermed1-2004 et Mermed2-2004) a été 

analysé. Les variables utilisées pour ce traitement étaient le pourcentage en masse (Cp) des 

principales catégories de proies rencontrées dans les estomacs (crustacés suprabenthiques, 

crevettes, poissons benthiques, poissons démersaux et poissons pélagiques). L’analyse a été 

effectuée sur des « individus statistiques » qui correspondent aux regroupement des merlus de 

la même classe centimétrique au sein d’un même trait de chalut. La méthode de classification 

employée est celle de la variance minimum de Ward (1963), elle est mise en œuvre sur une 

matrice de distance Euclidienne. A chaque étape de l’analyse, les paires d’individus ou de 

groupes qui fusionnent sont ceux qui augmentent le moins la somme des carrés des distances 

entre les individus et les centroïdes des groupes (Legendre et Legendre 1998). La méthode de 

Ward est peu sensible à l’effet de chaîne, fréquemment obtenu avec d’autres algorithmes, qui 

conduit à des arbres de classification difficilement exploitables (Lebart et al. 1995). Elle 

permet, au contraire, d'aboutir à des groupes très contrastés (Lapointe et Legendre 1994). 

De plus, pour caractériser l’alimentation des groupes déterminés avec l’analyse par 

classification, les pourcentages en masse des crustacés suprabenthiques, crevettes, poissons 
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benthiques, poissons démersaux et poissons pélagiques ont été calculés pour chaque classe 

centimétrique de merlu. 

La composition de l’alimentation des groupes de merlu ainsi identifiés par leur taille (i.e., 5-9, 

10-14, 15-19 et 20-24 cm) a ensuite été présentée de façon détaillée, en terme d’occurrence 

(F), de nombre (Cn) et de masse (Cp) des proies identifiées jusqu’à l’espèce. 

 

Relation taille proie-taille prédateur et réplétion des estomacs 

La connaissance de la composition du bol alimentaire constitue l’information essentielle à la 

compréhension des interactions trophiques, car elle permet de savoir quelles espèces mangent 

telles autres. Mais la relation entre la taille de la proie et celle du prédateur est également 

d’une importance majeure sur la détermination des interactions trophiques entre espèces 

(Scharf et al. 2000). 

Afin de tester l’existence d’une relation entre la taille des proies et des juvéniles de merlu, des 

analyses par régression linéaire ont été réalisées toutes proies confondues, mais aussi pour 

chacun des groupes de proies. Par ailleurs, des box-plot ont été effectués pour caractériser la 

gamme de taille des principaux groupes de proies consommées par les jeunes merlus. 

La caractérisation du bol alimentaire a également porté sur l’étude de la réplétion des 

estomacs pour les quatre groupes de taille de merlu. Les pourcentages des différents niveaux 

de réplétion (tab. III.2.1) ont été calculés par groupe de taille, ainsi que la masse moyenne du 

bol alimentaire et le nombre moyen de proies dans le bol alimentaire. 

 

Variations spatio-temporelles de l’alimentation 

Afin de mettre en évidence les tendances générales de la variabilité spatiale de l’alimentation 

des juvéniles de merlu dans le golfe du Lion, une première analyse a été réalisée pour chaque 

groupe de taille de merlu en calculant le pourcentage en masse des principaux groupes de 

proies dans les quatre secteurs, en regroupant les données de toutes les campagnes (Medits-

2002, Medits-2003, Mermed1-2004 et Mermed2-2004). 

Les changements annuels de la composition de l’alimentation des juvéniles de merlu ont été 

étudiés en comparant le pourcentage en masse des différents types de proies des printemps 

2002, 2003 et 2004. Pour les quatre classes de taille, la comparaison a été effectuée tous 

secteurs confondus, mais aussi de façon sectorisée dans le cas des individus de 10-14 cm. En 

effet, seul ce groupe de taille présentait des effectifs suffisants dans l’ensemble des secteurs et 

des campagnes étudiés. 
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L’analyse des variations saisonnières a porté sur l’alimentation des merlus du printemps 2004 

et de l’automne 2004. La démarche adoptée a été similaire à celle utilisée pour l’étude de la 

variabilité annuelle, c’est-à-dire une comparaison globale (tous secteurs confondus) pour 

chaque classe de taille et une analyse sectorisée pour les merlus de 10-14 cm. 

Enfin, une synthèse des principales variations spatio-temporelles de l’alimentation des merlus 

< 15 cm a été réalisée avec une analyse par classification hiérarchique, suivant la même 

méthode que celle employée précédemment pour étudier les changements ontogéniques 

(variance minimum de Ward). Les variables utilisées sont les pourcentages en masse des 

amphipodes, euphausiacés, mysidacés, crevettes, poissons benthiques, poissons démersaux et 

poissons pélagiques dans les estomacs des merlus < 15 cm (campagnes Medits-2002, Medits-

2003, Mermed1-2004 et Mermed2-2004). L’analyse a été effectuée sur des « individus 

statistiques » qui correspondent aux regroupement des merlus d’une même classe de taille 

(i.e., 5-9 et 10-14 cm) au sein d’un même trait de chalut. Préalablement à la classification, une 

analyse en composantes principales (Hotelling 1933) a été effectuée sur les données centrées 

et réduites. La classification a alors été mise en œuvre sur les coordonnées prédites de 

l’analyse en composantes principales. Pour cela, les n premières composantes ont été 

sélectionnées selon deux critères (McGarigal et al. 2000) : (1) elles expliquent plus de 75% de 

la variance du nuage de points étudié, et (2) l’ajout d’une composante supplémentaire 

contribue très peu à la variance expliquée. En sélectionnant les n premières composantes, 

l’analyse en composantes principales joue ainsi le rôle d’un filtre en éliminant les dimensions 

de très faible inertie assimilables à du « bruit » (Lebart et al. 1995). 
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3. RÉSULTATS 

 

L’étude de la composition du bol alimentaire des juvéniles de merlu a porté sur l’analyse de 

2441 estomacs au total dont 1475 contenaient des proies, soit 60% d’entre eux. 

 

3.1. Changements ontogéniques de la composition du bol alimentaire 

 

L’analyse de la composition en masse du bol alimentaire par classification hiérarchique (fig. 

III.3.1) montre une répartition des merlus dans deux principaux groupes de taille : les 

individus  dont la longueur totale  est comprise entre  5 et 14 cm et ceux dont  la taille varie de 

 

Figure III.3.1. Classification hiérarchique (méthode de Ward) réalisée sur le pourcentage en masse 

des cinq grands groupes de proies (crustacés suprabenthiques, crevettes, poissons benthiques, poissons 

démersaux et poissons pélagiques) présents dans les contenus stomacaux des merlus identifiés par leur 

classe centimétrique (données des contenus stomacaux des juvéniles de merlu des campagnes Medits-

2002, Medits-2003, Mermed1-2004 et Mermed2-2004). 
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15 à 24 cm. Au sein de chacun de ces groupes, deux sous-groupes sont mis en évidence. Au 

final, quatre groupes de taille des juvéniles de merlu homogènes dans la composition en 

masse de leur bol alimentaire sont identifiés : 5-9 cm, 10-14 cm, 15-19 cm et 20-24 cm. 

 

L’alimentation des merlus est présentée par classe centimétrique sur la figure III.3.2. On 

observe ainsi les principaux changements de l’alimentation (par grande catégorie de proie) 

liés à la taille des merlus qui expliquent les regroupements obtenus par classification. Les 

individus de 5-9 cm ont une alimentation essentiellement basée sur les crustacés 

suprabenthiques en terme de masse (Cp de 55 à 72%), ils consomment secondairement des 

crevettes (Cp de 14 à 23%). Les crustacés suprabenthiques sont également des proies 

importantes pour les merlus de 10 - 14 cm, mais dans  une moindre mesure (Cp de 20 à 30%). 

 

 

 

Figure III.3.2. Evolution de la composition par grand groupe de proie du bol alimentaire des juvéniles 

de merlu avec leur taille (indice alimentaire : pourcentage en masse des proies, Cp ; les merlus ont été 

regroupés par classe centimétrique ; les proies ont été regroupées en cinq catégories : crustacés 

suprabenthiques, crevettes, poissons benthiques, poissons démersaux et poissons pélagiques ; données 

des contenus stomacaux des juvéniles de merlu des campagnes Medits-2002, Medits-2003, Mermed1-

2004 et Mermed2-2004). 
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Leur alimentation est également constituée de crevettes (Cp de 16 à 23%), et de poissons  

(benthiques 6 à 13%, démersaux 4 à 7% et pélagiques 6 à 26%) dont la proportion augmente 

au sein de cette classe de taille. A partir de 15 cm, les juvéniles de merlu consomment 

majoritairement des poissons pélagiques avec des proportions de 48 à 63% chez les individus 

de 15-19 cm. Cette valeur fluctue autour de 75% pour les individus de 20-24 cm, à 

l’exception de la classe centimétrique 22 cm dont la proportion de poissons pélagiques est de 

60%. Les merlus de 22 cm se nourrissent d’une plus grande quantité de crevettes (Cp = 14%). 

 

L’étude détaillée de la composition du bol alimentaire de chacun des quatre groupes de taille 

identifiés précédemment est présentée dans le tableau III.3.1. 

L’alimentation des merlus de 5-9 cm est constituée majoritairement de crustacés. Ces proies 

sont rencontrées dans 95% des estomacs contenant de la nourriture (Fréquence d’occurrence, 

F) et représentent 98% des proies en nombre (Pourcentage en nombre, Cn) et 90% en masse 

(Pourcentage en masse, Cp). Les crustacés consommés par les merlus de 5-9 cm sont 

principalement des crustacés suprabenthiques (F = 92%, Cn = 89% et Cp = 65%) et 

secondairement des crevettes (Natantia). Les amphipodes (Westwoodilla spp), les 

euphausiacés (Meganictiphanes norvegica, Nyctiphanes couchi) et les mysidacés (Leptomysis 

spp, Syriella spp) sont importants dans les estomacs à la fois en fréquence (F = 38%, 21% et 

28% respectivement), en nombre (Cn = 21%, 42% et 24%) et en masse (Cp = 22%, 20% et 

21%). Les crevettes sont fréquemment rencontrées dans les estomacs (F = 28%), mais ne 

correspondent qu’à 15% de la masse totale des proies et 5% en nombre. Il s’agit 

essentiellement du genre Philocheras (F = 17% et Cp = 7%). L’alimentation des merlus de 5-

9 cm est constituée très secondairement de poissons (F = 11%, Cn = 1% et Cp = 9%), ceux-ci 

sont principalement des poissons benthiques (Gobiidés, Cp = 3%) et pélagiques (sardine, Cp 

= 2%). 

Les merlus de 10-14 cm ont une alimentation basée essentiellement sur les crustacés, mais 

seul le pourcentage en nombre des crustacés présente une très forte valeur (Cn > 90%) comme 

celle observée pour les individus de 5-9 cm (tab. III.3.1). La fréquence d’occurrence 

(F = 75%) et le pourcentage en masse (Cp = 61%) des crustacés sont importants, mais plus 

faibles que pour les plus petits individus. Par contre la fréquence de consommation des 

poissons augmente nettement (F = 38%), ce qui représente une proportion en masse 

relativement élevée (Cp = 37%). Les principaux types de crustacés consommés par ces merlus 

sont les mêmes que ceux rencontrés dans les estomacs des plus petits : amphipodes, 

euphausiacés, mysidacés et  crevettes. L’importance des mysidacés et  des crevettes (F, Cn et 
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Tableau III.3.1. Composition détaillée du bol alimentaire des quatre groupes de taille des juvéniles de merlu (F : fréquence d’occurrence des proies ; Cn : 

pourcentage en nombre des proies ; Cp : pourcentage en masse des proies ; - : proies absentes ; * : indice < 0,1% ; données regroupant les contenus stomacaux 

des juvéniles de merlu des campagnes Medits-2002, Medits-2003, Mermed1-2004 et Mermed2-2004). 

  Classe de taille des jeunes merlus (cm)  

   5-9    10-14    15-19    20-24   

 PROIES F Cn Cp  F Cn Cp  F Cn Cp  F Cn Cp  
                  

 CRUSTACES 95,6 98,4 90,1  75,4 91,1 61,6  25,8 34,6 15,8  13,7 12,3 7,5  
    Suprabenthos 92,4 89,7 65,2  58,2 75,1 33,9  13,7 20,1 7,2  1,8 1,2 0,9  

      Amphipodes 38,2 21,1 22,7  20,2 9,7 7,7  7,3 7,7 3,5  0,9 0,6 0,8  

      Cumacés 3,0 1,4 0,7  0,3 0,4 *  - - -  - - -  

      Euphausiacés 21,7 42,8 20,2  10,3 37,0 7,4  0,8 3,4 0,9  - - -  

      Isopodes 0,3 * 0,1  0,1 0,1 *  0,6 0,4 0,3  0,9 0,6 *  

      Mysidacés 28,7 24,3 21,0  26,9 27,8 18,5  5,0 8,6 2,5  - - -  

      Suprabenthos indét. 0,5 0,1 0,6  0,4 0,1 0,2  - - -  - - -  

    Natantia 28,7 5,1 15,6  30,4 9,2 21,1  12,3 11,2 6,7  11,1 10,4 6,7  

      Alpheus sp 0,5 0,1 *  2,8 0,6 1,2  1,7 1,1 0,3  1,7 1,3 *  

      Philocheras sp 17,6 3,3 7,2  12,3 3,8 5,0  2,5 2,3 0,4  - - -  

      Pontocaris sp - - -  0,1 * *  0,3 0,2 0,1  - - -  

      Processa sp 3,3 0,5 2,2  2,4 0,7 1,2  1,4 1,8 1,0  1,7 1,3 1,7  

      Natantia indét. 8,7 1,2 6,2  16,9 4,1 13,7  7,6 5,8 5,0  7,7 7,8 3,5  

    Reptentia - - -  0,3 0,1 0,2  - - -  - - -  

    Crustacés indét. 13,6 3,4 9,3  12,6 7,0 6,3  4,8 3,4 1,9  0,9 0,6 *  
                  

 POISSONS 11,4 1,5 9,7  38,6 8,6 37,3  82,4 63,3 82,1  92,3 84,4 90,5  
    p. benthiques 4,1 0,5 3,6  9,9 2,1 9,4  6,7 5,3 6,0  4,3 4,5 4,2  

      Deltentosteus quadrimaculatus - - -  - - -  0,6 0,4 0,6  - - -  

      Lesueurigobius friesii 1,9 0,2 1,8  3,0 0,7 2,7  1,4 2,0 0,9  0,9 0,6 0,8  

      Mullus barbatus - - -  - - -  0,6 0,4 0,3  1,7 1,3 1,7  

      Callionymus sp * * *  0,1 * *  * * 0,3  - - -  

      Gobiidés indét. 1,9 0,2 1,5  6,5 1,4 6,3  4,2 2,7 4,0  1,7 1,9 1,3  

      divers 0,3 * 0,3  0,4 0,1 0,4  - - -  0,9 0,6 0,4  
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Tableau III.3.1 (suite). Composition détaillée du bol alimentaire des quatre groupes de taille des juvéniles de merlu (F : fréquence d’occurrence des proies ; 

Cn : pourcentage en nombre des proies ; Cp : pourcentage en masse des proies ; - : proies absentes ; * : indice < 0,1% ; données regroupant les contenus 

stomacaux des juvéniles de merlu des campagnes Medits-2002, Medits-2003, Mermed1-2004 et Mermed2-2004). 

  Classe de taille des jeunes merlus (cm)  

   5-9    10-14    15-19    20-24   

 PROIES F Cn Cp  F Cn Cp  F Cn Cp  F Cn Cp  
                  

    p. démersaux 1,7 0,2 1,4  3,6 0,7 4,9  1,7 1,1 2,7  6,9 5,1 4,1  

      Cepola macrophthalma 0,3 * 0,3  - - -  0,3 0,2 0,3  2,6 1,9 1,9  

      Merluccius merluccius 0,5 0,1 0,6  0,9 0,2 0,6  0,6 0,4 0,9  - - -  

      Trisopterus minutus 0,8 0,1 0,6  2,7 0,5 4,3  0,8 0,5 1,5  4,3 3,2 2,2  

    p. pélagiques 1,9 0,3 1,8  8,5 2,5 10,8  37,0 31,0 57,4  64,1 55,2 72,5  

      Engraulis encrasicolus - - -  2,0 0,4 1,9  12,3 8,0 13,4  31,6 26,0 29,6  

      Micromesistius poutassou - - -  0,1 * 0,5  - - -  0,9 0,6 0,8  

      Sardina pilchardus 1,9 0,3 1,8  3,5 1,4 4,4  15,1 15,3 18,8  20,5 18,2 19,6  

      Trachurus trachurus - - -  - - -  0,6 0,4 0,6  - - -  

      p. pélagiques indét. * * *  2,9 0,7 3,9  9,2 7,3 24,6  12,8 10,4 22,4  

    poissons indét. 4,4 0,5 2,9  17,5 3,3 12,2  38,7 25,8 16,0  25,7 20,1 9,7  
                  

 CEPHALOPODES  0,5 0,1 0,3  1,9 0,4 1,1  2,8 2,0 2,2  3,4 3,2 2,0  
                  

 POLYCHETES - - -  - - -  0,3 0,2 *  - - -  
                  

 Estomacs analysés 529  1463  645  206  

 Estomacs avec proies 369  862  357  117  
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Cp) est équivalente dans ces deux premières classes de taille. Par contre, celles des 

amphipodes et des euphausiacés sont plus faibles pour les trois indices alimentaires dans le 

cas des merlus de 10-14 cm. Enfin, les poissons consommés sont benthiques (F = 9% et 

Cp = 9%) et pélagiques (F = 8% et Cp = 10%). Il s’agit surtout de gobiidés et de sardine, 

Sardina pilchardus, respectivement pour ces deux catégories de poissons, comme dans le cas 

des tous petits merlus. 

L’alimentation des merlus de 15-19 cm est constituée majoritairement de poissons (F = 82%, 

Cn = 63% et Cp = 82%), en particulier d’espèces pélagiques (F = 37%, Cn = 31% et 

Cp = 57%). Deux espèces dominent, S. pilchardus (F = 15%, Cn = 15% et Cp = 18%) et 

l’anchois, Engraulis encrasicolus, (F = 12%, Cn = 8% et Cp = 13%). Les crustacés sont des 

proies secondaires pour ce groupe de taille, leur importance relative étant surtout numérique 

(F = 25% et Cn = 34%). La proportion en masse des crustacés est plus faible (Cp = 15%). Les 

crustacés consommés sont en proportion équivalente du suprabenthos (amphipodes et 

mysidacés essentiellement) et des crevettes. 

Les merlus de 20-24 cm ont une alimentation très largement dominée par les poissons, avec 

de très fortes valeurs de fréquence d’occurrence (F = 92%), de pourcentage en nombre 

(Cn = 84%) et de pourcentage en masse (Cp = 90%). L’importance des poissons dans le 

régime alimentaire de ce groupe de taille est plus prononcée que chez les individus de 15-

19 cm. Il s’agit principalement de poissons pélagiques (F = 64%, Cn = 55% et Cp = 72%). La 

première espèce consommée est E. encrasicolus (F = 31%, Cn = 26% et Cp = 29%), puis S. 

pilchardus (F = 20%, Cn = 18% et Cp = 19%). La faible proportion de crustacés dont se 

nourrissent les merlus de 20-24 cm (F = 13%, Cn = 12% et Cp = 7%) est essentiellement 

constituée de crevettes (F = 11%, Cn = 10% et Cp = 6%). Cette proportion représente la 

moitié de celle consommée par les individus de 15-19 cm. A noter cependant que les 

individus de 22 cm se nourrissent d’une plus forte proportion en masse de crevettes par 

rapport aux autres classes centimétriques comprises entre 15 et 24 cm (fig. III.3.2). 

 

 

3.2. Taille des proies 

 

En prenant en compte l’ensemble des proies mesurées, la taille de celles-ci augmente 

significativement (N = 684 ; R² = 0,57 ; p < 0,001) avec la taille des merlus (fig. III.3.3a). 

Cette relation s’accompagne d’une augmentation de la gamme de taille des proies qui résulte 

d’une augmentation de leur taille maximale. Par contre l’analyse séparée de chaque type de 
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proies (fig. III.3.3b et tab. III.3.2) ne montre pas de relation linéaire significative entre la taille 

des proies et celle des merlus, à l’exception des mysidacés (R² = 0,472 ; p < 0,001). Chaque 

type de proies correspond à une gamme de taille de proies (fig. III.3.4a). Les organismes 

suprabenthiques (amphipodes, euphausiacés et mysidacés) ont une taille inférieure à 1 cm, les 

crevettes les plus fréquemment rencontrées dans les estomacs des juvéniles de merlu mesurent 

entre 1 et 2 cm. Les poissons benthiques (gobiidés) et démersaux (Trisopterus minutus) 

consommés ont une taille comprise entre 3,5 et 5,5 cm pour les premiers, et entre 5,5 et 7,5 

cm pour les seconds. Les plus grandes proies des juvéniles de merlu sont des poissons 

pélagiques (S. pilchardus et E. encrasicolus) qui présentent le plus souvent une taille de 5 à 

10 cm chez les merlus de 10-14 cm et 15-19 cm, mais aussi des tailles plus grandes, 10 à 14 

cm chez les merlus de 20-24 cm (fig. III.3.4b et 4c). 

 

Figure III.3.3. Relation entre la taille des juvéniles de merlu et la taille de leurs proies, (a) tous types 

de proies confondus (n = 684 ; R² = 0,57 ; p < 0,001), et (b) par grande catégorie de proies (n = 553). 
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Tableau III.3.2. Paramètres des régressions linéaires testées entre la longueur des proies regroupées 

par catégorie et la longueur totale des juvéniles de merlu. 

 Catégories de proies R² p effectifs  

 Amphipodes 0,006 0,290 194  

 Cumacés - - 15  

 Euphausiacés - - 13  

 Mysidacés 0,472 < 0,001 30  

 Crevettes 0,090 0,120 70  

 Poissons benthiques 0,040 0,127 59  

 Poissons démersaux - - 16  

 Poissons pélagiques 0,069 0,062 183  

 

 

 

 

 

Figure III.3.4. Box-plot de la longueur (cm) des différentes catégories de proies des merlus 

de 5 à 24 cm (a). La distribution de la longueur des proies est exprimée pour chaque groupe 

de taille de merlu dans le cas d’E. encrasicolus (b) et de S. pilchardus (c) (poissons bent. : 

poissons benthiques ; poissons dém. : poissons démersaux ; poissons pél. : poissons 

pélagiques ; les losanges représentent la médiane et les boîtes les deux premiers quartiles des 

différentes distributions). 
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3.3. Réplétion des estomacs 

 

Les proportions des cinq niveaux de réplétion des estomacs (vide : 0 à plein : 4) des merlus de 

5-9 cm sont équivalentes, avec 16 à 23% des individus pour chaque niveau de réplétion (fig. 

III.3.5). Dans le cas des individus de 10-14 cm, les niveaux de réplétion 1 à 4 sont rencontrés 

en proportion équivalente (≈ 15%), et une plus forte proportion d’estomacs vides est observée 

(33%). Les merlus de 15-19 cm et 20-24 cm sont caractérisés par de fortes proportions soit 

d’estomacs vides (42 et 38% des individus analysés respectivement), soit d’estomacs pleins 

(28 et 32% respectivement). Les niveaux de réplétion intermédiaires (1, 2 et 3) sont moins 

fréquents et ne concernent que 6 à 11% des individus. La proportion d’estomacs dont le bol 

alimentaire a été régurgité est relativement faible (3 à 9%) quel que soit le groupe de taille 

considéré (fig. III.3.5). 

 

Figure III.3.5. Fréquence des différents niveaux de réplétion des estomacs des juvéniles de merlu 

regroupés par classe de taille pour l’ensemble des campagnes. 

 

Pour chaque classe de taille, l’analyse du nombre de proies par estomac et de la masse du bol 

alimentaire complète l’information apportée par l’indice de réplétion (fig. III.3.6). Les petits 

merlus ont un bol alimentaire de faible masse (< à 1g pour les merlus de 5-9 cm et 10-14 cm) 

et constitué de plusieurs proies (8 et 5 en moyenne pour ces deux mêmes groupes de taille) 

alors que les juvéniles de merlu de plus grande taille consomment une à deux proies au 

maximum qui représente(nt) un contenu stomacal de masse relativement élevée (2,4 g et 5,1 g 

en moyenne chez les individus de 15-19 cm et 20-24 cm respectivement). 



  Alimentation des juvéniles de merlu 

 77 

 

Figure III.3.6. Variation du nombre moyen de proies (± erreur standard) dans le bol alimentaire et de 

la masse totale moyenne (masse fraîche, en g ± erreur standard) du bol alimentaire des juvéniles de 

merlu avec leur taille. 

 

 

3.4. Variations spatiales de l’alimentation 

 

Les changements de l’alimentation dans l’espace ont été analysés pour chaque groupe de taille 

précédemment identifié, en regroupant les données de l’ensemble des campagnes de cette 

étude (printemps 2002 à 2004 et automne 2004). 

La composition du bol alimentaire des merlus de 5-9 cm montre un fort changement avec la 

profondeur (fig. III.3.7). Dans les secteurs côtiers et en particulier dans le secteur II, les proies 

principales sont les amphipodes (Cp = 72% et Cp = 53% dans les secteurs II et IV 

respectivement). Au large, l’alimentation des merlus de 5-9 cm est constituée majoritairement 

de mysidacés (Cp = 45%) dans le secteur I, et d’euphausiacés dans le secteur III (Cp = 44%). 

Les crevettes (essentiellement Philocheras sp) sont consommées secondairement dans les 

quatre secteurs. Dans le secteur I, leur proportion est plus importante (Cp = 23%). Les 

individus du secteur IV ont un pourcentage de poissons plus élevé que ceux des trois autres 

secteurs (Cp = 21%). Ces poissons sont benthiques (Cp = 8%) et pélagiques (Cp = 7%). 

L’alimentation des merlus de 10-14 cm est basée essentiellement sur les crustacés en terme 

de masse dans les secteurs du large (I : Cp = 67% et III : Cp = 66%), viennent ensuite les 

poissons (fig. III.3.7). Dans les secteurs côtiers, l’importance des poissons est plus élevée 

dans le secteur II (Cp = 64%), et équivalente à celle des crustacés dans le secteur IV (Cp = 

49%). 
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Figure III.3.7. Variations spatiales de la composition du bol alimentaire de chaque groupe de taille 

des juvéniles de merlu (indice alimentaire : pourcentage en masse des proies, Cp ; nombre d’estomacs 

avec de la nourriture : 369 et 632 pour les individus de 5-9 cm et 10-14 cm respectivement ; données 

des printemps 2002 à 2004 et de l’automne 2004). 
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Figure III.3.7 (suite). Variations spatiales de la composition du bol alimentaire de chaque groupe de 

taille des juvéniles de merlu (indice alimentaire : pourcentage en masse des proies, Cp ; nombre 

d’estomacs avec de la nourriture : 357 et 117 pour les individus de 15-19 cm et 20-24 cm 

respectivement ; données des printemps 2002 à 2004 et de l’automne 2004). 
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Les crustacés consommés au large, dans le secteur I sont principalement des mysidacés (Cp = 

38%) et des crevettes (Cp = 19%), et dans le secteur III, il s’agit de crevettes et 

d’euphausiacés (Cp = 28% et 16% respectivement). Dans les deux secteurs côtiers, les proies 

crustacés sont des crevettes (II : Cp = 13% et IV : Cp = 28%) et des amphipodes (II : Cp = 

11% et IV : Cp = 15%). La forte proportion de poissons observée dans le bol alimentaire des 

merlus des secteurs côtiers est dominée par les poissons pélagiques dans le secteur II (Cp = 

41%), représentés essentiellement par S. pilchardus (⅔) et E. encrasicolus (⅓). Dans le 

secteur IV, les merlus de 10-14 cm se nourrissent plutôt de poissons benthiques de type 

gobiidés (Cp = 21%), Lesueurigobius friesii en particulier. Dans les secteurs du large le faible 

pourcentage de poissons est constitué d’espèces pélagiques (Cp = 12%), S. pilchardus surtout, 

dans le secteur I, et d’espèces démersales (Cp = 12%), T. minutus principalement, dans le 

secteur III. 

Les merlus de 15-19 cm ont une alimentation composée majoritairement de poissons dans 

l’ensemble des secteurs étudiés, avec des proportions plus élevées dans les deux secteurs 

proches du Rhône (I : Cp = 82%, II : Cp = 92%, III : Cp = 74% et IV : Cp = 75%). Les 

poissons consommés dans les quatre secteurs sont principalement des poissons pélagiques (Cp 

moyen de 56%). Le secteur II est caractérisé par une très forte proportion (78%) de ce type de 

proie. A l’inverse la plus faible valeur est observée dans le secteur III, où le pourcentage de 

poissons pélagiques (Cp = 36%) représente environ la moitié des poissons consommés (Cp = 

74%). Dans les secteurs côtiers, S. pilchardus et E. encrasicolus constituent ⅔ et ⅓ 

respectivement de la proportion de poissons pélagiques du bol alimentaire. Dans le secteur I, 

les deux espèces sont présentes en proportions équivalentes, et dans le secteur III seul 

E. encrasicolus est observé dans les estomacs des individus de 15-19 cm. Dans ce dernier 

secteur, les merlus consomment secondairement des poissons démersaux (Cp = 15%, dont 

10% de T. minutus) et benthiques (Cp = 11%). Les poissons benthiques sont également des 

proies secondaires des merlus de 15-19 cm dans le secteur IV (Cp = 10%). Les proies 

crustacés, en faible proportion dans le bol alimentaire, sont des mysidacés et des crevettes 

dans le secteur I, des amphipodes dans le secteur II, des crevettes et des euphausiacés dans le 

secteur III, et des crevettes et des amphipodes dans le secteur IV. 

La composition du bol alimentaire des merlus de 20-24 cm est proche dans les quatre 

secteurs étudiés (fig. III.3.7). Les poissons constituent de 87% à 92% de la masse des proies 

dans l’ensemble des secteurs, ceux-ci sont essentiellement des poissons pélagiques (Cp de 

67% à 78%). Les proportions de S. pilchardus et d’E. encrasicolus sont respectivement de ⅔ 

et ⅓ des poissons pélagiques dans les secteurs proches du Rhône. Ces deux espèces sont en 
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proportions équivalentes dans le secteur IV. Et dans le secteur III, E. encrasicolus constitue la 

totalité de la masse de poissons pélagiques consommés par les merlus de 20-24 cm. Les 

crustacés dont ce groupe de taille de merlu se nourrit en très faible proportion sont les 

crevettes dans les quatre secteurs. 

 

 

3.5. Variations temporelles de l’alimentation 

 

3.5.1. Variations inter-annuelles 

 

L’étude des changements annuels de la composition du bol alimentaire porte sur la 

comparaison des printemps 2002 à 2004 chez les merlus de 5-9 cm, 10-14 cm et 15-19 cm. 

Les individus de 20-24 cm ont seulement été échantillonnés en 2004, c’est pourquoi ils ne 

sont pas inclus dans ce paragraphe. L’analyse de la variabilité inter-annuelle est réalisée (1) 

tous secteurs confondus pour chacune des trois classes de taille (tab. III.3.3), et (2) par secteur 

pour les merlus de 10-14 cm (fig. III.3.8). 

Les juvéniles de merlu de 5-9 cm se nourrissent majoritairement de crustacés lors des trois 

printemps étudiés. Les proportions de crustacés sont plus élevées en 2002 (Cp = 95%) et 2003 

(Cp = 94%) qu’en 2004 (Cp = 83%) (tab. III.3.3). Les types de crustacés consommés 

montrent des différences avec l’année. En 2002, les euphausiacés (Cp = 42%) et les 

mysidacés (Cp = 30%) dominent très largement l’alimentation. En 2003, le bol alimentaire 

des merlus de 5-9 cm est constitué essentiellement de crevettes (Cp = 36%), de mysidacés (Cp 

= 23%) et d’amphipodes (Cp = 15%). Aucun euphausiacé n’est présent dans le bol 

alimentaire alors qu’ils étaient dominants en 2002. Les individus de 2004 se nourrissent 

principalement d’amphipodes (Cp = 48%), et secondairement de crevettes (Cp = 17%) et de 

mysidacés (Cp = 11%). Les euphausiacés restent très peu présents. Les très faibles 

proportions de poissons consommées aux printemps 2002 (Cp = 4%) et 2003 (Cp = 5%) sont 

des espèces benthiques. En 2004, l’importance des poissons dans l’alimentation des merlus de 

5-9 cm est plus élevée (Cp = 16%), avec des poissons benthiques (Cp = 5%) et pélagiques (Cp 

= 4%). 

L’alimentation des merlus de 10-14 cm présente des changements des proportions crustacés-

poissons entre les années étudiées (tab. III.3.3). Les crustacés sont largement dominants dans 

le bol alimentaire au printemps 2002 (Cp = 73%). Pour les deux autres années, les 

pourcentages sont plus faibles, avec tout de même une valeur légèrement plus élevée pour les 
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poissons en 2004 (Cp = 52%) par rapport à 2003 (Cp = 43%). Les crustacés consommés en 

2002 sont principalement les mysidacés (Cp = 33%), et secondairement les crevettes (Cp = 

17%) et les euphausiacés (Cp = 8%). En 2003, la proportion de crustacés est constituée 

essentiellement de crevettes (Cp = 29%) et d’un faible pourcentage de mysidacés (Cp = 8%) 

et d’amphipodes (Cp = 7%). Les crustacés dont se nourrissent les individus de 2004 sont les 

amphipodes (Cp = 19%) et les crevettes (Cp = 17%). Au printemps 2002, la faible masse des 

proies poissons (Cp = 25%) est composée d’espèces pélagiques (Cp = 13%) et benthiques (Cp 

= 4%). L’alimentation des merlus de 10-14 cm au printemps 2003 est caractérisée par un 

pourcentage plus élevé de poissons (Cp = 45%) notamment benthiques (Cp = 22%), qui 

correspondent au deuxième type de proies principales après les crevettes. Cette même année, 

les merlus se nourrissent également de poissons pélagiques (Cp = 14%). En 2004, la classe de 

taille 10-14 cm consomment majoritairement des poissons pélagiques (Cp = 24%) et en 

moindre proportion des poissons démersaux (Cp = 10%) et benthiques (Cp = 5%). 

Les juvéniles de merlu de 15-19 cm se nourrissent majoritairement de poissons (Cp = 77 à 

86%) essentiellement pélagiques au cours des trois printemps étudiés (tab. III.3.3). La plus 

forte proportion de ce type de proie est observée en 2004 (Cp = 75%).  En 2002 et 2003,  les  

 

Tableau III.3.3. Variations annuelles de la composition du bol alimentaire des juvéniles de merlu 

regroupés par classe de taille (indice alimentaire : pourcentage en masse des proies, Cp ;- : proies 

absente ; * : indice < 0,1% ; valeurs entre parenthèses : nombre d’estomacs avec de la nourriture ; 

données de juin 2002, juin 2003 et mai 2004). 

   5 - 9 cm   10-14 cm   15-19 cm   

 
PROIES 

2002 
(169) 

2003 
(35) 

2004 
(147) 

2002 
(304) 

2003 
(100) 

2004 
(132) 

2002 
(122) 

2003 
(82) 

2004 
(53) 

 

 
Crustacés 95,2 94,9 83,9 73,4 52,4 43,2 21,3 18,4 13,1 

 

   Amphipodes 3,1 15,0 48,6 3,0 7,8 19,8 3,0 3,3 11,3  

   Euphausiacés 42,0 - 1,2 8,7 - 0,8 2,5 - -  

   Mysidacés 30,8 23,1 11,4 33,8 8,7 2,2 6,1 1,3 -  

   Crevettes 7,9 36,1 17,1 17,9 29,8 17,5 6,5 9,7 1,7  

   Crustacés indét. 11,5 20,7 5,6 10,1 6,1 2,8 3,1 4,2 -  

 
Poissons 4,5 5,1 16,1 25,2 45,9 56,8 77,8 77,7 86,9 

 

   Poissons benthiques 1,5 2,6 5,4 4,3 22,3 5,8 4,8 9,5 2,1  

   Poissons démersaux - - 2,8 0,4 - 10,8 5,0 1,2 -  

   Poissons pélagiques 0,6 - 4,5 13,7 14,9 24,9 44,9 50,4 75,3  

   Poissons indét. 2,4 2,5 3,4 6,8 8,7 15,3 23,2 16,6 9,6  

 Divers 0,3 * * 1,3 1,7 * 0,9 3,9 *  
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poissons pélagiques représentent 44% et 50% des proies en terme de masse respectivement. 

Les merlus consomment secondairement des poissons benthiques en 2002 (Cp = 4%) et 2003 

(Cp = 9%), et des poissons démersaux en 2002 (Cp = 5%). Mais pour 2002 et 2003, la 

proportion relativement élevée de poissons indéterminés (Cp = 23 et 16% respectivement) 

explique en partie les plus faibles valeurs de Cp des poissons pélagiques par rapport à 2004. 

Concernant les proies crustacés, les catégories consommées sont qualitativement les mêmes 

que celles observées pour la classe de taille 10-14 cm : mysidacés et crevettes en 2002, 

crevettes en 2003, mais en 2004 seuls les amphipodes sont représentés (Cp = 11%). 

 

Pour les merlus de 10-14 cm, les changements annuels sectorisés de leur alimentation ont 

également été analysés (fig. III.3.8). 

Le bol alimentaire de ces merlus est constitué essentiellement de crustacés en terme de masse 

dans les secteurs du large (I : Cp crustacés = 77% et III : Cp crustacés = 84%) au printemps 2002 

(fig. III.3.8). Dans les secteurs côtiers l’importance des poissons est plus élevée dans le 

secteur II (Cp poissons = 56% et Cp crustacés = 37%), et équivalente à celle des crustacés dans le 

secteur IV (Cp poissons = 51% et Cp crustacés = 48%). Cette structuration de l’alimentation avec la 

profondeur est également observée au printemps 2003, elle est plus marquée qu’en 2002. Les 

proportions en masse de proies poissons dans les secteurs côtiers sont de 66% (II) et 68% (IV) 

contre 15% (I) et 27% (III) dans les secteurs profonds en 2003. Au printemps 2004, la 

dominance des poissons dans l’alimentation des merlus des secteurs côtiers par rapport à ceux 

du large est observée uniquement dans la zone du Rhône (II : Cp poissons = 69%, I : Cp poissons = 

33%). Dans la zone d’Agde, le pourcentage de poissons est élevé dans le secteur côtier et dans 

celui du large (IV : Cp = 52%, III : Cp = 60%). Sur l’ensemble des quatre secteurs en 2004, la 

proportion proies poissons - proies crustacés est plus homogène qu’en 2002 et 2003. 

La forte proportion de poissons observée dans le bol alimentaire des merlus des secteurs 

côtiers est dominée par les poissons pélagiques en 2002 (II : Cp = 42%, IV : Cp = 31%) et 

2004 (II : Cp = 43%, IV : Cp = 30%), il s’agit en particulier de S. pilchardus. En 2003, les 

poissons consommés dans le secteur II sont en partie pélagiques (Cp = 25%, E. encrasicolus 

essentiellement) et benthiques (Cp = 29%, majoritairement représentés par L. friesii). Le 

secteur IV est caractérisé par un pourcentage élevé de poissons benthiques (Cp = 48%), avec 

une prépondérance du gobie L. friesii comme dans le secteur II. 

Dans les secteurs du large, les faibles masses de poissons dans les estomacs des merlus 10-

14 cm en 2002 et 2003 correspondent à des poissons pélagiques et benthiques (fig. III.3.8). 

Au printemps  2004, les proportions élevées de poissons dans le bol alimentaire des merlus du 
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Figure III.3.8. Variations annuelles et spatiales de la composition du bol alimentaire des merlus de 

10-14 cm (indice alimentaire : pourcentage en masse des proies, Cp ; nombre d’estomacs avec de la 

nourriture : 304 en 2002 et 100 en 2003). 
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Figure III.3.8 (suite). Variations annuelles et spatiales de la composition du bol alimentaire des 

merlus de 10-14 cm (indice alimentaire : pourcentage en masse des proies, Cp ; nombre d’estomacs 

avec de la nourriture : 132 en 2004). 

 

large sont constituées majoritairement de poissons démersaux (T. minutus principalement) 

dans le secteur III (Cp = 37%). 

L’alimentation des merlus de 10-14 cm dans les secteurs du large est composée 

essentiellement de crustacés en 2002 et 2003. Ce sont principalement des crustacés 

suprabenthiques en 2002, avec des mysidacés dans le secteur I (Cp = 57%) et des 

euphausiacés dans le secteur III (Cp = 37%). Dans ces mêmes secteurs, les merlus se 

nourrissent secondairement de crevettes (I : Cp = 14% et III : Cp = 19%). En 2003, le bol 

alimentaire est très largement dominé par les crevettes dans les deux secteurs du large (I : Cp 

= 51% et III : Cp = 44%), en particulier des genres Philocheras, Alpheus et Processa. Les 

crustacés consommés au large par les merlus en 2004 sont essentiellement des crevettes (Cp = 

15%). Les merlus se nourrissent également d’amphipodes en 2004 (Cp = 19%) dans le secteur 

I. 

Dans les secteurs côtiers, les crevettes sont les principaux crustacés consommés au 

printemps 2002 (II : Cp = 25% et IV : Cp = 23%). Il en est de même dans le secteur IV en 

2003 (Cp = 22%). En 2004, les amphipodes constituent l’essentiel des proies crustacés à la 

côte (II : Cp = 19% et IV : Cp = 31%). 
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3.5.2. Variations saisonnières 

 

L’étude des changements saisonniers de la composition du bol alimentaire porte sur la 

comparaison (1) tous secteurs confondus du printemps 2004 et de l’automne 2004 pour les 

merlus de 5-9 cm, 15-19 cm, 10-14 cm et 20-24 cm (tab. III.3.4), et (2) du printemps 2004 et 

de l’automne 2004 dans chacun des secteurs pour les individus de 10-14 cm (fig. III.3.9). 

Les merlus de 5-9 cm consomment des proportions élevées et équivalentes de crustacés au 

printemps (Cp = 83%) et à l’automne (Cp = 83%) (tab. III.3.4). Au printemps, il s’agit 

majoritairement de crustacés suprabenthiques (Cp = 62%), notamment d’amphipodes, et 

secondairement de crevettes (Cp = 17%). A l’automne, la proportion de crevettes augmente et 

représente 37% du bol alimentaire tandis que la proportion de suprabenthos diminue de moitié 

avec 31%. Les faibles proportions de poissons consommées par cette classe de taille sont 

constituées d’espèces benthiques (Cp = 5%) et pélagiques (Cp = 4%) au printemps, et 

uniquement d’espèces benthiques à l’automne (Cp = 9%). Dans le cas des poissons 

benthiques, l’espèce principale est L. friesii pour les deux saisons. Les poissons pélagiques du 

printemps appartiennent à la même espèce : S. pilchardus. 

L’alimentation des merlus de 10-14 cm montre un pourcentage plus important de crustacés 

au printemps (Cp = 43%) qu’à l’automne (Cp = 28%). Cette différence est liée à la proportion 

élevée de crustacés suprabenthiques (amphipodes essentiellement) consommée au printemps 

(Cp = 23%). Les merlus se nourrissent de quantités équivalentes de crevettes aux deux saisons 

(printemps : Cp = 17%, automne : Cp = 23%). Le pourcentage en masse des proies poissons 

est sensiblement plus élevé à l’automne (Cp = 68%) qu’au printemps (Cp = 56%). Ces 

poissons sont principalement pélagiques (printemps : Cp = 24%, automne : Cp = 31%), mais 

S. pilchardus est l’espèce dominante au printemps alors qu’à l’automne E. encrasicolus et S. 

pilchardus sont les deux espèces importantes. Les merlus de 10-14 cm consomment 

également une proportion relativement élevée de poissons démersaux au printemps 

(Cp = 10%) et de poissons benthiques à l’automne (Cp = 18%), il s’agit respectivement de T. 

minutus et de L. friesii. 

La composition du bol alimentaire des merlus de 15-19 cm est assez proche entre le 

printemps et l’automne 2004. Il est dominé par les poissons pélagiques (printemps : Cp = 

65%, automne : Cp = 63%), et plus précisément par S. pilchardus (Cp = 36% et Cp = 24% 

respectivement) puis E. encrasicolus (Cp = 12% et Cp = 12% respectivement). Les proies 

secondaires sont les amphipodes au printemps (Cp = 11%), et les poissons benthiques (Cp = 

6%) et les crevettes (Cp = 6%) à l’automne. 
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Tableau III.3.4. Variations saisonnières de la composition du bol alimentaire des juvéniles de merlu 

regroupés par classe de taille (indice alimentaire : pourcentage en masse des proies, Cp ; Année de 

prélèvement : 2004 ; - : proies absente ; * : indice < 0,1% ; valeurs entre parenthèses : nombre 

d’estomacs avec de la nourriture). 

     5-9 cm      10-14 cm    15-19 cm    20-24 cm  
 

 
PROIES 

Mai 
(147) 

Octobre 
(18) 

Mai 
(132) 

Octobre 
(96) 

Mai 
(53) 

Octobre 
(100) 

Mai 
(19) 

Octobre 
(83) 

 

 
CRUSTACES 83,9 83,2 43,2 28,6 13,1 7,2 14,2 5,0 

 

 Suprabenthos 62,7 31,1 23,0 4,8 11,3 0,1 - -  

    Amphipodes 48,6 - 19,8 1,9 11,3 - - -  

    Cumacés 1,5 - - - - - - -  

    Euphausiacés 1,2 14,3 0,8 1,1 - - - -  

    Isopodes - - 0,1 - - - - -  

    Mysidacés 11,4 2,6 2,2 1,8 - 0,1 - -  

    Suprabenthos indét. - 14,3 - - - - - -  

 Crevettes 17,1 37,7 17,5 23,8 1,7 6,7 14,2 5,0  

    Alpheus sp - - 0,7 2,2 - - 8,9 -  

    Philocheras sp 6,8 6,7 6,4 2,4 0,1 0,1 - -  

    Processa sp 4,2 - 3,0 1,0 1,6 1,2 - 1,2  

    Natantia indét. 6,1 31,1 7,4 18,1 - 5,4 5,3 3,8  

 Crustacés indét. 4,1 14,3 2,7 - * 0,4 - -  

 
POISSONS 16,1 13,5 56,8 68,6 86,9 89,2 84,2 92,7 

 

 Poissons benthiques 5,4 9,9 5,8 18,8 2,1 6,6 - 3,6  

    D. quadrimaculatus - - - - - 2,3 - -  

    L. friesii 3,7 7,1 4,4 10,0 2,1 2,1 - 1,2  

    M. barbatus - - - - - 1,1 - 2,4  

    Gobiidés indét. 1,8 2,8 1,5 8,8 - 1,1 - -  

 Poissons démersaux 2,8 - 10,8 5,2 - 1,1 1,3 5,4  

    C. macrophthalma - - - - - - - 2,6  

    M. merluccius 1,4 - 1,4 0,9 - - - -  

    T. minutus 1,4 - 9,5 4,3 - 1,1 1,3 2,8  

 Poissons pélagiques 4,5 - 24,9 31,4 65,7 63,4 67,1 67,2  

    E. encrasicolus - - 2,4 10,1 12,8 12,7 38,4 24,6  

    M. poutassou - - - - - - 5,3 -  

    S. pilchardus 4,5 - 15,1 6,7 36,2 24,6 7,6 24,7  

    T. trachurus - - - - 4,3 - - -  

    p. pélagiques indét. - - 7,3 14,6 12,5 26,1 15,8 17,9  

 Poissons indét. 3,4 3,5 15,3 13,1 19,1 18,0 15,8 16,5  

 
CEPHALOPODES - 3,4 - 2,9 - 3,6 1,6 2,4 

 

 

Les merlus de 20-24 cm ont également une alimentation fortement basée sur les poissons 

pélagiques au printemps (Cp = 67%) et à l’automne (Cp = 67%). E. encrasicolus domine au 

printemps (Cp = 38%), et E. encrasicolus et S. pilchardus sont consommés en proportions 

équivalentes (Cp = 24%) à l’automne. Les merlus de ce groupe de taille se nourrissent 

secondairement de crevettes au printemps (Cp = 14%), du genre Alpheus notamment. 
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Les résultats de la comparaison saisonnière de l’alimentation présentent certaines limites dans 

le cas des merlus de 5-9 cm et des individus de 20-24 cm, étant donné les effectifs réduits de 

deux échantillons (5-9 cm à l’automne : n = 18, et 20-24 cm au printemps : n = 19) par 

rapport à l’ensemble des autres résultats présentés dans le tableau III.3.4. 

 

Pour les merlus de 10-14 cm, les changements saisonniers sectorisés de leur alimentation 

ont également été étudiés (fig. III.3.9). 

Dans le secteur I, les changements saisonniers de l’alimentation des merlus de 10-14 cm 

concernent principalement la proportion proies poissons / proies crustacés. Au printemps, 

66% du bol alimentaire est constitué de crustacés alors qu’à l’automne, il est composé de 73% 

de poissons. Pour les deux saisons, les crustacés consommés sont essentiellement des 

crevettes et des amphipodes, et les poissons sont majoritairement pélagiques. 

Les poissons sont largement dominants dans l’alimentation des merlus du secteur II quelle 

que soit la saison, mais le pourcentage de poissons est plus élevé à l’automne (Cp = 94%) 

qu’au printemps (Cp = 69%). Ce sont des espèces pélagiques, en particulier S. pilchardus au 

printemps (Cp = 23%) et E. encrasicolus (Cp = 27%) et S. pilchardus (Cp = 27%) à 

l’automne. Les merlus consomment également une proportion importante d’amphipodes au 

printemps (Cp = 19%). 

Le secteur III est caractérisé par une alimentation des merlus assez proche au printemps et à 

l’automne. Les proies principales sont T. minutus (printemps : Cp = 34%, automne : Cp = 

19%) et les crevettes (printemps : Cp = 24%, automne : Cp = 46%). A l’automne, les poissons 

benthiques (L. friesii notamment) représentent également une masse importante du bol 

alimentaire (Cp = 15%). Même si les proportions sont très faibles, il faut noter qu’il s’agit du 

seul secteur dans lequel du cannibalisme a été observé (printemps : Cp = 3%, automne : Cp = 

4%). 

Dans le secteur IV, la composition du bol alimentaire diffère fortement entre les deux saisons 

(fig. III.3.9). Au printemps, les merlus consomment majoritairement des amphipodes (Cp = 

31%) et des poissons pélagiques (Cp = 30%), en particulier S. pilchardus (Cp = 22%). A 

l’automne, le bol alimentaire est constitué principalement de poissons benthiques (Cp = 42%) 

et de crevettes (Cp = 33%). 
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Figure III.3.9. Changements saisonniers de la composition du bol alimentaire des juvéniles de merlu 

de 10-14 cm dans les secteurs I et II en 2004 (indice alimentaire : pourcentage en masse des proies, 

Cp ; nombre d’estomacs avec de la nourriture : 23 et 41 dans les secteurs I et II respectivement au 

mois de mai, 27 et 21 dans les secteurs I et II respectivement au mois d’octobre). 
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Figure III.3.9 (suite). Changements saisonniers de la composition du bol alimentaire des juvéniles de 

merlu de 10-14 cm dans les secteurs III et IV en 2004 (indice alimentaire : pourcentage en masse des 

proies, Cp ; nombre d’estomacs avec de la nourriture : 26 et 42 dans les secteurs III et IV 

respectivement au mois de mai, 22 et 26 dans les secteurs III et IV respectivement au mois d’octobre). 
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3.6. Résumé des principales variations spatio-temporelles de l’alimentation 

 

L’étude de la composition du bol alimentaire des merlus a montré des changements spatio-

temporels importants, particulièrement chez les individus < 15 cm. L’analyse de leur 

alimentation par classification hiérarchique permet d’identifier de façon synthétique les 

principales tendances mises en évidence dans la présente étude (fig. III.3.10). 

 

 

 

Figure III.3.10. Classification hiérarchique (méthode de Ward, coefficient d’agglomération = 0,86) 

des coordonnées prédites, par analyse en composantes principales, pour les quatre premières 

composantes (77% de la variance) (variables : pourcentage en masse des amphipodes, euphausiacés, 

mysidacés, crevettes, poissons benthiques, poissons démersaux et poissons pélagiques ; secteurs : I = 

large Rhône, II = côte Rhône, III = large Agde et IV = côte Agde ; données : merlus < 15 cm des 

printemps 2002 (P02), 2003 (P03) et 2004 (P04), et de l’automne 2004 (A04)). 

 



  Alimentation des juvéniles de merlu 

 92 

Deux groupes apparaissent clairement (groupes 1 à 4 vs 5 à 7), ils correspondent 

respectivement aux individus du large (secteurs I et III) et à ceux localisés à la côte (secteurs 

II et IV). La profondeur est donc le premier facteur qui structure la composition du bol 

alimentaire des merlus < 15 cm. Pour les individus de 5-9 cm, l’alimentation est constituée 

majoritairement d’amphipodes à la côte (groupe 7), et d’euphausiacés, de crevettes et de 

mysidacés (groupes 1, 3 et 4 respectivement) au large. Concernant les merlus de 10-14 cm, 

l’effet de la profondeur se traduit par une consommation de poissons (pélagiques et 

benthiques) à la côte et de crustacés au large (les mêmes types que ceux consommés par les 

individus de 5-9 cm). 

Au sein de ces deux principaux groupes, des variations liées à la zone sont observées. Dans la 

zone du large, les euphausiacés (groupe 1) et les poissons démersaux (groupe 2) sont 

caractéristiques du secteur III, les mysidacés du secteur I (groupe 4), alors que les crevettes 

sont consommées dans les deux secteurs (groupe 3). Dans la zone côtière, les poissons 

benthiques sont principalement rencontrés dans les estomacs des individus de 10-14 cm du 

secteur IV (groupe 6). Enfin, dans le secteur II l’alimentation des merlus de 10-14 cm est 

caractérisée par l’importance récurrente des poissons pélagiques au cours des quatre 

campagnes étudiées (groupe 5). 

Les variations annuelles de l’alimentation des merlus < 15 cm concernent essentiellement les 

secteurs situés au large. Ainsi, les merlus se nourrissent, au printemps, de crustacés 

suprabenthiques (euphausiacés et mysidacés) en 2002 (groupes 1 et 4), de crevettes en 2003 

(groupe 3) et de poissons démersaux et de crevettes en 2004 (groupes 2 et 3). 
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4. SYNTHÈSE ET DISCUSSION 

 

L’étude de l’écologie trophique des poissons marins a pour principal objectif d’identifier les 

relations entre organismes dans les écosystèmes. Ces interactions prédateur-proies sont 

généralement analysées en fonction de la taille du prédateur et de la dynamique temporelle 

(i.e., changements saisonniers et annuels) et, dans de nombreux cas, sans prendre en compte la 

dynamique spatiale. En effet, l’alimentation d’une espèce de poisson prédateur est 

généralement décrite (1) localement dans une zone d’intérêt particulier (nourricerie, estuaire, 

réserve marine,…) (e.g. Acuña Plavan et al. 2007), ou (2) localement puis extrapolée à 

l’ensemble de la région considérée (e.g. Bozzano et al. 1997), ou (3) à grande échelle 

géographique (i.e., une mer) suggérant un fonctionnement homogène dans l’ensemble de la 

zone (e.g. Pinnegar et al. 2003). Ce type d’approche est utilisé quand les déplacements et la 

migration des organismes ne sont pas suffisamment connus, et il s’agit généralement de 

poissons adultes qui réalisent probablement des déplacements importants. 

Dans la présente étude, nous nous sommes intéressés aux juvéniles d’une espèce démersale, 

qui sont supposés présenter une mobilité géographique réduite (Wootton 1990). Dans le golfe 

du Lion, les juvéniles de merlu sont localisés principalement sur le plateau continental (Abella 

et al. 1997, Orsi-Relini et al. 2002, Maynou et al. 2003), où ils sont répartis dans différents 

habitats en relation avec la profondeur et leur taille (cf Chapitre II). Le présent chapitre porte 

sur l’identification des ressources alimentaires utilisées par les juvéniles de merlu dans ces 

habitats. Les fluctuations de l’alimentation ont donc été analysées en fonction de la taille des 

individus, de l’année, de la saison, mais aussi de la localisation des poissons dans le golfe du 

Lion. 

 

 

4.1. Changements ontogéniques de l’alimentation 

 

La présente étude menée sur les juvéniles de merlu a permis d’analyser très précisément les 

changements d’alimentation qui s’opèrent avec l’augmentation de la taille des individus (par 

classe centimétrique), depuis les premiers stades de vie qui suivent leur installation sur le fond 

(5 cm) jusqu’au stade pré-adulte (24 cm). Ce travail détaillé sur la transition alimentaire des 

crustacés vers les poissons a ainsi abouti à l’identification et à la caractérisation des différents 

stades juvénile et sub-adulte chez le merlu, en terme de stratégie d’acquisition des ressources 

alimentaires. 
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Au début de leur cycle de vie benthique, les merlus (inférieurs à 10 cm) consomment 

principalement des crustacés de petite taille. Il s’agit majoritairement d’espèces 

suprabenthiques (mysidacés, euphausiacés et amphipodes) dont la taille est inférieure à 1 cm 

et secondairement de crevettes (< 3 cm). Lorsqu’ils grandissent (10-14 cm), les merlus ont 

une alimentation plus diversifiée constituée à la fois de crustacés et de poissons. Les crustacés 

sont les mêmes que ceux dont se nourrissent les plus petits merlus (i.e., espèces 

suprabenthiques et crevettes). Les poissons consommés sont de petite taille (≈ 4 à 8 cm), et 

principalement de type benthique (gobiidés) et pélagiques (sardine). A partir d’une taille de 

15 cm, l’ichtyophagie est très nettement dominante chez le merlu. Deux espèces pélagiques 

dominent très largement le régime alimentaire des merlus de 15 à 24 cm : la sardine et 

l’anchois. L’importance de ces deux espèces est équivalente chez les individus de 15-19 cm, 

alors que les merlus de 20-24 cm se nourrissent d’une plus forte proportion d’anchois. Très 

peu de cannibalisme a été observé dans la présente étude. Par ailleurs, des changements 

ontogéniques liés à la taille des proies se produisent entre 15 et 24 cm. La gamme de taille des 

poissons consommés est sensiblement plus large chez les merlus de 20-24 cm, du fait d’une 

augmentation de la taille maximale des proies (≈ 14 cm vs ≈ 11 cm pour le groupe 15-19 cm). 

Les changements ontogéniques de l’alimentation du merlu ont été décrits par plusieurs auteurs 

en Méditerranée (Papaconstantinou et Caragitsou 1987, Bozzano et al. 1997, 2005, Cartes et 

al. 2004) et en Atlantique (Guichet 1995, Du Buit 1996, Velasco et Olaso 1998, Pinnegar et 

al. 2003, Mahe et al. 2007), ils indiquent tous que les juvéniles se nourrissent majoritairement 

de petits crustacés et les adultes de poissons. Des changements similaires ont également été 

montré pour d’autres espèces de merlu dans le nord ouest de l’Atlantique (Garrisson et Link 

2000). Bozzano et al. (1997) ont mis en évidence, dans le golfe du Lion, une alimentation 

plus diversifiée chez les merlus inférieurs à 25 cm que chez les adultes. En analysant 

l’alimentation par classe centimétrique (à la différence des groupes de 10 cm généralement 

utilisés dans les autres études), nous avons montré que la transition crustacés-poissons 

s’effectue principalement dans la gamme de taille 10-14 cm. Il se produit donc un changement 

de catégories de proies consommées, des crustacés vers les poissons, et un remplacement 

progressif des proies de petite taille et à déplacement peu rapide comme les mysidacés et les 

euphausiacés qui ont de faibles capacités natatoires (Mauchline 1980), par des proies de plus 

en plus grandes et très mobiles comme les poissons pélagiques. Ces changements 

ontogéniques de l’alimentation s’observent chez la plupart des poissons piscivores (Gerking 

1994) et reposent sur des modifications de leur morphologie (capacités natatoires et taille de 

la bouche) et de leurs organes sensoriels permettant une meilleure détection et localisation des 
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proies. Ainsi chez le merlu, des modifications de la perception des sons (Lombarte et Popper 

1994) ou l’acuité visuelle (Mas-Riera 1991, Bozzano et Catalán 2002) ont été observées avec 

la taille des individus. Ces changements modifient directement l’efficacité du prédateur et sa 

stratégie de capture des proies (Scharf et al. 2000), mais aussi le type d’habitat dans lequel il 

est capable d’évoluer. Les proies des merlus inférieurs à 10 cm sont benthiques et 

suprabenthiques suggérant un mode de vie fortement lié au fond pour ce groupe de taille, du 

fait probablement de faibles capacités natatoires. Au-delà de 10 cm, les merlus peuvent se 

nourrir de poissons pélagiques, ils sont donc capables de se déplacer dans la colonne d’eau. 

Bozzano et al. (2005) ont démontré que les merlus, et notamment les juvéniles (à partir de 9 

cm), peuvent réaliser des migrations verticales journalières dans la colonne d’eau. D’après ces 

auteurs, les merlus effectuent ces mouvements au cours de la nuit où ils se nourrissent de 

poissons et de crustacés en proportion équivalente, alors qu’ils restent près du fond le jour 

avec une alimentation constituée de crustacés. 

 

 

4.2. Variations spatio-temporelles des ressources alimentaires 

 

L’étude des contenus stomacaux a montré qu’un même groupe de taille de juvéniles de merlu 

pouvait utiliser des ressources alimentaires différentes en fonction de facteurs tels que la 

profondeur, la zone, l’année et la saison. Ces variations concernent en particulier les plus 

petits merlus, i.e. < 15 cm. Au delà de cette taille, la composition de l’alimentation des merlus 

est plus homogène dans l’espace et dans le temps. Malgré la variabilité observée sur les 

différentes périodes étudiées (3 printemps, 1 automne) chez les individus < 15 cm, des 

tendances générales ont pu être mises en évidence en fonction des facteurs analysés (i.e., 

profondeur, zone, année et saison). 

 

Structuration spatiale 

Sur le plateau continental du golfe du Lion, la profondeur est apparue comme le facteur 

spatial qui structure le plus les ressources alimentaires des juvéniles de merlu. Ainsi, 

l’alimentation des individus < 10 cm est très largement constituée d’amphipodes dans les 

secteurs côtiers (fonds de 30-50 m), alors qu’au large (fonds de 80-100 m) les crustacés 

consommés sont majoritairement des mysidacés et des euphausiacés. Mais l’influence de la 

profondeur la plus remarquable sur le type de ressource alimentaire utilisé par les juvéniles de 

merlu concerne les individus de 10-14 cm. En effet, ils présentent au printemps un régime 
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alimentaire basé essentiellement sur les poissons (notamment les espèces pélagiques) à la 

côte, et sur les crustacés au large. Cette opposition du type de ressource avec la profondeur 

sur le plateau continental est mise en évidence pour la première fois en Méditerranée 

(Ferraton et al. 2007). En effet, les études précédentes consistaient à comparer l’alimentation 

des merlus provenant globalement du plateau continental (Bozzano et al. 1997) à celle des 

individus localisés sur la pente continentale (Cartes et al. 2004). Cette tendance est en accord 

avec les travaux de Velasco et Olaso (1998), qui ont démontré une consommation plus forte 

de poissons à des profondeurs < 100 m qu’à 100-200 m (94 vs 60% en volume 

respectivement) chez les merlus juvéniles (17 cm) en Atlantique (mer Cantabrique). 

Par ailleurs, deux principales tendances liées à la zone ont été identifiées. Au large, la zone du 

Rhône est, au printemps, caractérisée par une forte consommation de mysidacés chez les 

merlus < 15 cm, alors que les euphausiacés sont associés à la zone d’Agde. L’importance des 

euphausiacés dans ce secteur du golfe du Lion est cohérente avec l’étude de l’alimentation des 

merlus menée par Bozzano et al. (1997). Elle a porté sur la partie ouest du golfe du Lion et 

correspond au secteur du large de la zone d’Agde de notre étude. Ces auteurs ont montré la 

dominance des euphausiacés dans l’alimentation des merlus < 15 cm au printemps. 

L’importance des poissons pélagiques dans le régime alimentaire des merlus > 15 cm est 

sensiblement plus forte dans la zone du Rhône, et notamment dans le secteur côtier. 

 

Variabilité temporelle 

Les crustacés sont les principales ressources alimentaires des merlus < 10 cm quelle que soit 

la période de notre étude. Cependant, de forts changements du type de crustacés consommés 

ont été observés avec l’année dans les secteurs du large (fonds de 80-100 m). Au printemps 

2002, les espèces suprabenthiques, euphausiacés et mysidacés en particulier, représentent la 

principale source de nourriture des merlus < 10 cm (75%). En revanche, l’importance des 

organismes suprabenthiques diminue fortement au printemps 2003 où ils ne représentent plus 

que 38% de la masse du bol alimentaire. Il s’agit de mysidacés et d’amphipodes, les 

euphausiacés étant totalement absents alors qu’ils constituaient 42% de la biomasse 

consommée en 2002. Les crevettes jouent un rôle de premier ordre au printemps 2003 (36%). 

Au printemps 2004, le régime alimentaire des merlus < 10 cm repose à la fois sur les crevettes 

mais dans une moindre mesure par rapport à 2003, et les amphipodes (48%). Les mysidacés 

sont moins importants dans l’alimentation qu’en 2002 et 2003, et les euphausiacés quasiment 

absents. 
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La variabilité inter-annuelle des ressources alimentaires des merlus de 10-14 cm est 

prononcée dans les secteurs du large, avec les mêmes tendances que celles observées chez les 

individus < 10 cm en 2002 et 2003 (i.e., euphausiacés et mysidacés en 2002 ; crevettes en 

2003). Au printemps 2004, les proies consommées au large sont non seulement des crustacés 

(essentiellement des crevettes et des amphipodes) mais aussi des poissons (tacaud 

principalement). Le type de ressource alimentaire utilisé par les merlus de 10-14 cm dans les 

secteurs côtiers (fonds de 30-50 m) est plus constant d’une année à l’autre. En effet, le régime 

alimentaire est largement dominé par les poissons pélagiques (sardine et anchois) dans les 

secteurs II et IV au cours des printemps 2002 et 2004, et le secteur II en 2003. Au printemps 

2002, l’alimentation des merlus de 10-14 cm en zone côtière est constituée secondairement de 

crevettes. En 2003, les poissons benthiques (gobies) jouent également un rôle prépondérant, 

notamment dans la zone d’Agde. Au printemps 2004, les amphipodes sont des proies 

importantes. 

A la différence des petits merlus, les merlus > 15 cm présentent une très faible variabilité 

inter-annuelle du type de ressource alimentaire exploité, leur acquisition d’énergie reposant 

essentiellement sur les poissons pélagiques. 

 

La composition de l’alimentation des juvéniles de merlu est également influencée par la 

saison. Ainsi les merlus < 10 cm ont, au printemps, une alimentation largement dominée par 

les crustacés suprabenthiques, alors que les crevettes sont une ressource très secondaire. A 

l’automne, il se produit un changement de l’importance respective de ces deux types de 

proies. Elles jouent toutes deux un rôle équivalent et prépondérant dans le régime alimentaire 

des merlus < 10 cm à cette saison. 

L’alimentation des merlus de 10-14 cm est constituée d’une proportion plus élevée de 

crustacés au printemps qu’à l’automne, et inversement pour les proies poissons. Les crustacés 

suprabenthiques sont une ressource essentielle au printemps alors qu’à l’automne leur 

importance dans l’alimentation est très réduite. Les crevettes ont le même rôle aux deux 

saisons. Par ailleurs, le régime alimentaire de ce groupe de taille est caractérisé par une plus 

forte proportion de poissons à l’automne qu’au printemps, et les espèces consommées 

diffèrent entre les deux saisons. Au printemps, deux espèces sont consommées, l’une est 

prédominante : la sardine, et l’autre est secondaire : le tacaud. Les merlus de 10-14 cm se 

nourrissent de trois espèces à l’automne, il s’agit en premier de l’anchois, du gobie L. friesii 

dans les mêmes proportions, et de la sardine. La proportion importante de gobies (notamment 
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L. friesii) dans l’alimentation des merlus à l’automne a également été reportée dans le golfe 

du Lion par Bozzano et al. (1997). 

Les deux ressources alimentaires majeures des merlus de > 15 cm sont la sardine et l’anchois 

aussi bien au printemps qu’à l’automne. Chez les merlus de 15-19 cm, il n’y a pas de 

changements saisonniers de l’alimentation : la sardine est l’espèce dominante suivie de 

l’anchois. Par contre les individus de 20-24 cm se nourrissent principalement d’anchois au 

printemps, et aussi bien de sardine que d’anchois à l’automne. 

 

Variations de l’alimentation : sélection et / ou disponibilité des proies ? 

L’analyse de la variabilité spatio-temporelle de l’alimentation des juvéniles de merlu, réalisée 

au cours de la présente étude, montre la capacité de cette espèce à exploiter différents types de 

ressources, ce qui explique probablement sa très large répartition dans le golfe du Lion 

(Abella et al. 1997, Orsi-Relini et al. 2002, Maynou et al. 2003). Une classe de taille semble 

particulièrement déterminante dans le cycle de vie du merlu : les individus de 10-14 cm. En 

effet, ils présentent la plus grande diversité de types de proies consommées (crustacés 

suprabenthiques ; crevettes ; poissons benthiques, démersaux et pélagiques) qui traduit une 

flexibilité alimentaire importante et donc une capacité d’adaptation aux fluctuations de la 

disponibilité des proies. Ceci suggère un comportement opportuniste, comme l’a indiqué 

Bozzano et al. (1997) pour cette espèce dans le golfe du Lion. Le merlu européen a également 

été décrit comme un prédateur opportuniste en Atlantique (Velasco et Olaso 1998). Il en est 

de même pour d’autres espèces de merlu en Atlantique nord-ouest (Garrison et Link 2000) et 

en Atlantique sud (Pillar et Wilkinson 1995). Du fait de l’opportunisme alimentaire des 

différentes espèces de merlu, Garrison et Link (2000) précisent que les variations spatiales et 

temporelles de l’alimentation de ces espèces reflètent la disponibilité des ressources 

alimentaires dans leur environnement. Dans le golfe du Lion, les travaux de Bozzano et al. 

(2005) ont démontré que les changements temporels (cycle journalier) des proies consommées 

par les merlus de 9-15 cm résultent de la disponibilité de ces proies dans l’environnement. 

 

Les divers engins d’échantillonnage déployés dans le cadre de notre étude (chalut de fond, 

traîneau suprabenthique) ne permettent pas de réaliser des estimations d’abondance des 

principales espèces consommées par les juvéniles de merlu. En effet, l’effort 

d’échantillonnage mis en œuvre pour récolter les crustacés avec le traîneau suprabenthique 

(crevettes et suprabenthos) est trop faible (deux traits dans chacun des secteurs) pour avoir 

une bonne représentation de l’abondance de ces organismes dans la zone d’étude. Par ailleurs, 
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la sardine et l’anchois qui sont des espèces pélagiques ont été prélevés avec un chalut de fond 

utilisé pour capturer des merlus, engin non adapté pour réaliser un échantillonnage quantitatif 

des espèces pélagiques. Pour les crustacés, aucune série de données d’abondance n’est 

disponible, à notre connaissance, sur le plateau continental du golfe du Lion. Cependant, 

l’évaluation des stocks d’anchois et de sardine est effectuée chaque année au mois de juillet 

dans le golfe du Lion lors des campagnes PELMED (PELagiques MEDiterranée) (Liorzou et 

al. 2004). Ces travaux conduisent à l’estimation des biomasses de ces deux espèces, 

notamment en fonction de la profondeur (côte vs large). Malgré le décalage temporel entre les 

deux séries de données (i.e., contenus stomacaux et biomasses dans l’environnement), les 

variations spatio-temporelles de l’importance en masse de l’anchois et de la sardine observées 

dans le régime alimentaire des juvéniles de merlu (mai-juin) sont cohérentes avec les données 

acquises dans le cadre des estimations d’abondance des petits pélagiques (juillet), permettant 

ainsi d’apporter des éléments d’explications sur les changements spatio-temporels de ces deux 

principales proies des juvéniles de merlu. 

Les interactions trophiques entre les populations de juvéniles de merlu, de sardine et 

d’anchois ainsi que les estimations des biomasses de l’anchois et de la sardine dans le golfe 

du Lion sont présentées sur les figures III.4.1 et III.4.2. 

Les merlus de 10-14 cm et de 15-19 cm se nourrissent de quantités importantes de sardine 

dans la zone côtière aux printemps 2002 et 2004 (fig. III.4.1), il s’agit de petites sardines à 

cette saison et à cette profondeur (fig. III.4.2). A la fin du printemps et pendant l’été, de fortes 

biomasses de petites sardines sont généralement observées dans la zone côtière du golfe du 

Lion, du fait de la reproduction de l’espèce au mois de janvier (Liorzou et al. 2004). 

L’estimation de leur biomasse dans l’environnement montre des valeurs élevées à la côte pour 

ces deux années (fig. III.4.1). Alors qu’au printemps 2003, la biomasse des petites sardines 

côtières est particulièrement faible et elles sont peu consommées par les merlus de 10-14 cm 

et de 15-19 cm (fig. III.4.1). 

Au printemps, les merlus de 10-14 cm localisés au large se nourrissent très peu de sardines, 

les biomasses estimées de cette espèce à cette profondeur sont pourtant élevées (fig. III.4.1). 

Ce sont en fait des sardines de grande taille qui ne rentrent pas dans la gamme de taille des 

proies des merlus de 10-14 cm. En revanche, les merlus de 15-19 cm consomment ces 

sardines, au printemps 2002 (fig. III.4.1), du fait de leur capacité à exploiter des proies de plus  
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Figure III.4.1. Comparaison pour les printemps 2002 à 2004 des pourcentages en masse de sardine et 

d’anchois dans les contenus stomacaux des juvéniles de merlu de la présente étude (barres) et des 

biomasses moyennes estimées (t) de l’anchois et de la sardine (courbes) dans la zone côtière (haut) et 

la zone du large (bas) du golfe du Lion (données des biomasses de sardine et d’anchois modifiées 

d’après Liorzou et al. 2004 ; les résultats des individus de 15-19 cm du large au printemps 2004 et de 

20-24 cm au printemps 2002 ne sont pas présentés du fait d’effectifs insuffisants). 
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grande taille. Au printemps 2003, ce même groupe de taille de merlu présente une 

alimentation composée majoritairement d’anchois au large (fig. III.4.1). A cette saison, la 

biomasse d’anchois du golfe du Lion est constituée principalement d’individus de grande 

taille quelle que soit la profondeur (Liorzou et al. 2004), avec des concentrations 

particulièrement marquée au large (fig. III.4.1). En effet, la période de reproduction de 

l'anchois, bien qu'étalée de mars à octobre, atteint habituellement son maximum en juillet, il 

n'y a donc pas de petits anchois à cette époque dans le golfe du Lion (Liorzou et al. 2004). 

Les merlus de 20-24 cm se nourrissent majoritairement de ces anchois de grande taille au 

printemps (2003 et 2004) aussi bien dans la zone côtière que dans celle du large (fig. III.4.1), 

alors que dans certains cas la biomasse d’anchois est équivalente (côte et large au printemps 

2003) ou inférieure (côte au printemps 2004) à celle de la sardine. Du fait de sa taille, 

l’anchois est probablement, à cette saison, une proie plus adaptée que la sardine pour les 

merlus de 20-24 cm. En effet, il a été démontré dans plusieurs études que les poissons tendent 

à consommer une taille optimale de proie qu’ils sélectionnent lorsqu’ils en ont la possibilité 

(Hart et Connellan 1984). Il s’agit généralement de proies de grande taille permettant au 

prédateur de maximiser ses apports énergétiques (Ivlev 1961, Werner et Hall 1974, Gillen et 

al. 1981, Harper et Blake 1988). Les résultats observés dans la zone côtière au printemps 2004 

 

 

Figure III.4.2. Différences saisonnières de la longueur moyenne (cm) des anchois et des sardines 

consommées par les différents groupes de taille de merlu à la côte (30-50 m) et au large (80-100 m) 

dans la présente étude (printemps : données de 2002 à 2004, automne : données de 2004). 
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illustrent clairement ce phénomène de sélection des proies favorables chez les merlus de 20-

24 cm. Leur alimentation est constituée principalement d’anchois de grande taille dont la 

disponibilité est particulièrement faible, alors que les sardines de petite taille présentent une 

biomasse élevée mais sont peu consommées (fig. III.4.1). La même tendance est observée 

lorsque les biomasses d’anchois et de sardine sont équivalentes. C’est le cas par exemple au 

printemps 2003 à la côte (grands anchois vs petites sardines), mais aussi au large où les 

sardines sont de plus grande taille que celles localisées à la côte. Nous ne disposons pas de la 

distribution en taille des deux espèces dans le milieu pour savoir si l’anchois présente une 

taille modale supérieure à celle de la sardine selon la saison, mais la mesure des proies dans 

les contenus stomacaux indique que les anchois ingérés ont une taille moyenne plus élevée 

que celle des sardines au printemps (fig. III.4.2). 

A l’automne, il se produit une inversion de l’exploitation de l’anchois et de la sardine entre les 

merlus de 10-14 cm et ceux de taille supérieure dans la zone côtière (fig. III.4.3). Les 

individus de 10-14 cm, qui se nourrissaient majoritairement de petites sardines au printemps, 

consomment à l’automne des proportions importantes d’anchois de petite taille issus du pic de 

reproduction de juillet (Liorzou et al. 2004). A l’automne, la biomasse de sardine dans la zone 

côtière est probablement constituée d’individus de taille supérieure à celle des anchois. C’est 

pourquoi l’alimentation des merlus de 20-24 cm bascule de l’anchois au printemps vers la 

sardine en automne. La mesure de la longueur des proies consommées par ce groupe de taille 

indique, en effet, que la longueur moyenne des sardines est supérieure à celle des anchois à la 

côte en automne (fig. III.4.2). 

 

 

Figure III.4.3. Pourcentages en masse de sardine et d’anchois dans les contenus stomacaux des 

juvéniles de merlu dans la zone côtière (gauche) et la zone du large (droite) à l’automne 2004. 
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Finalement, les changements spatio-temporels de l’alimentation des juvéniles de merlu 

observés dans cette étude semblent étroitement liés à la disponibilité des proies adéquates 

(notamment en taille), particulièrement chez les individus < 20 cm. L’opposition, poissons à 

la côte-crustacés au large, mise en évidence dans l’alimentation des merlus de 10-14 cm au 

printemps résulte ainsi de biomasses élevées de sardines de petite taille dans les secteurs 

côtiers. Cependant, l’absence de données sur la disponibilité des crustacés dans les différents 

secteurs étudiés ne permet pas de déterminer si les merlus de 10-14 cm ont une « préférence » 

pour les proies poissons (vs proies crustacés). Plusieurs études ont montré dans différentes 

zones géographiques que la structure des communautés de crustacés sur les plateaux 

continentaux est fortement liée à la profondeur et au type de sédiment (Lagardère 1973, 

Abelló et al. 1988, Cartes et al. 1994, Fariña et al. 1997). Une augmentation de l’abondance 

et de la diversité des crustacés a été mise en évidence par Fariña et al. (1997) sur la marge 

continentale de la Galice. Au vu de cette tendance, il est probable que la forte consommation 

de crustacés au large est liée à leur disponibilité élevée à ces profondeurs, et que ces 

organismes présentent une disponibilité plus faible dans les secteurs côtiers où les merlus se 

nourrissent alors des poissons de petite taille qui y sont abondants. Ces résultats sont en 

accord avec la notion de portfolio ou spectre, décrite par Pinnegar et al. (2003), selon laquelle 

chaque espèce de prédateur a un spectre de types de proies adéquates (en terme de taille et de 

qualité notamment) au sein duquel il présente une certaine flexibilité qui lui permet de 

répondre aux fluctuations spatiales et temporelles de la disponibilité des différentes 

ressources. 

A la différence des merlus < 20 cm, les individus de 20-24 cm montrent, dans certains cas 

(e.g. à la côte au printemps 2004), une alimentation qui ne semble pas dépendre de la 

disponibilité des proies dans leur environnement, suggérant un comportement de sélection des 

proies. Cette sélection des proies de grande taille résulte probablement d’un mécanisme 

indirect, c’est-à-dire d’un évitement des petites proies et non d’une sélection positive des 

proies de grande taille, comme Floeter et Temming (2003) l’ont proposé pour la morue en 

mer du Nord. 
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4.3. Conclusions 

 

La présente étude a permis d’identifier les ressources alimentaires essentielles aux juvéniles 

de merlu notamment au printemps, c’est-à-dire lors de la période où l’abondance des juvéniles 

sur le plateau continental du golfe du Lion est maximale (Recasens et al. 1998). Or, la période 

d’installation des juvéniles sur le fond et les quelques mois qui suivent correspond à une 

période critique dans le cycle de vie d’un poisson du fait de la disponibilité ou non d’un 

habitat approprié (Hüssy et al. 1997). La connaissance des ressources alimentaires utilisées à 

ce stade de vie est donc d’une importance majeure. 

- Les crustacés suprabenthiques (euphausiacés, mysidacés et amphipodes) et les 

crevettes constituent la majorité des ressources des merlus < 15 cm au large (80-100 m). 

- La petite sardine (< 8 cm) représente la principale proie des merlus de 10 à 19 cm dans 

la zone côtière (30-50 m). 

- La sardine (8 à 12 cm) et l’anchois (8 à 14 cm) de plus grande taille sont fortement 

exploités par les individus de 15 à 24 cm au large. 

 

L’analyse des facteurs de variations de l’alimentation révèle (1) des fluctuations annuelles 

marquées du type de crustacés consommés au large par les merlus < 15 cm, et (2) 

l’importance de la profondeur en terme de structuration du type de ressources exploitées par 

les différents stades juvéniles de la population de merlu. Ce travail montre qu’il y a différents 

habitats trophiques des juvéniles de merlu dans le golfe du Lion, et souligne l’intérêt de 

prendre en compte la dynamique spatiale pour une meilleure compréhension des interactions 

trophiques. Ainsi, les variations spatiales de l’importance de l’anchois et de la sardine dans 

l’alimentation des merlus de 10 à 14 cm sont fortement liées à la propre dynamique spatiale 

de ces deux espèces. La consommation élevée de petites sardines au printemps et de petits 

anchois à l’automne dans les zones côtières reflète la disponibilité de ces organismes à cette 

profondeur et aux saisons considérées. En effet, le recrutement des sardines a lieu 

principalement dans la zone côtière à la fin du printemps et durant l’été, et pour l’anchois dans 

la zone côtière durant l’automne. Les anchois et les sardines disponibles au large sont de plus 

grande taille et ne rentrent pas dans la gamme de taille des proies exploitables par les merlus 

de 10 à 14 cm situés en profondeur. Les crustacés constituent l’essentiel des ressources 

alimentaires de ce groupe de taille à ces profondeurs. En revanche, les merlus de 15 à 24 cm 

se nourrissent de ces anchois et sardines de grande taille. 
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La variabilité spatiale et temporelle du type de ressource alimentaire exploité par les merlus 

< 15 cm suggère une flexibilité alimentaire importante, donc une capacité d’adaptation aux 

fluctuations des ressources disponibles, en particulier chez les individus de 10 à 14 cm (tailles 

de la transition alimentaire crustacés-poissons). La grande répartition bathymétrique de ce 

groupe de taille de merlu sur le plateau continental résulte probablement de la large gamme de 

proies adéquates (crustacés suprabenthiques ; crevettes ; poissons benthiques, démersaux et 

pélagiques), en terme de taille et de mobilité. 

Cette étude met donc en évidence l’existence, sur le plateau continental du golfe du Lion, 

d’habitats trophiques des juvéniles qui diffèrent selon leur stade de vie. Les merlus < 10 cm 

sont principalement localisés au large où ils se nourrissent de crustacés, tandis que les 

individus de 10 à 14 cm présentent deux habitats alimentaires : l’un situé au large basé sur les 

crustacés comme pour les plus petits juvéniles et l’autre localisé plus à la côte caractérisé par 

la consommation de proies-poissons. 
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CHAPITRE IV : 

SIGNATURES ISOTOPIQUES ET RÉSEAU TROPHIQUE 

DES JUVÉNILES DE MERLU DANS LE GOLFE DU LION 
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1. INTRODUCTION 

 

Dans les écosystèmes, la circulation de l’énergie et de la matière vivante s’effectuent 

essentiellement via les réseaux trophiques. L’identification des relations trophiques est donc 

un élément clé pour la compréhension des processus qui déterminent le fonctionnement des 

écosystèmes (Paine 1988), et les recherches centrées sur les réseaux trophiques ouvrent les 

voies à la compréhension de nombreux processus écologiques et biologiques d’importance 

cruciale. 

L’étude de la structure des réseaux trophiques s’articule généralement autour de deux 

principaux axes : l’estimation du positionnement trophique des différentes espèces afin de 

préciser leur rôle au sein des communautés biologiques, et l’identification de la (des) 

source(s) de matière organique sur la(es)quelle(s) repose l’ensemble du réseau trophique. 

Mais dans les milieux aquatiques, l’analyse des relations trophiques entre organismes est 

difficile car les poissons sont en présence d’assemblages complexes de proies (Peterson et 

Ausubel 1984, Perry et Neilson 1988, McLaren et Avendano 1995) dont la composition 

présente des variations spatio-temporelles plus ou moins importantes. Dans le cas particulier 

des milieux marins côtiers, les sources potentielles de matière organique sont nombreuses 

(e.g. phytoplancton marin, macrophytes, phytoplancton d’eau douce, débris d’origine 

terrestre) (Mann 1982). 

Dans le présent travail, les principales espèces de proies des juvéniles de merlu ont été 

déterminées par analyse des contenus stomacaux (cf Chapitre III). Cette méthode 

traditionnelle d’étude des relations trophiques fournit des informations indispensables telles 

que la taxonomie et la taille des proies consommées par un prédateur. Mais, l’analyse des 

contenus stomacaux est coûteuse en temps, et par conséquent difficile à mettre en oeuvre pour 

reconstituer l’intégralité de la structure d’un réseau trophique. De plus, elle présente certaines 

limites (Pinnegar et Polunin 2000) qui la rendent peu appropriée pour l’analyse de la structure 

des réseaux trophiques. Le contenu de l’estomac d’un consommateur représente un instantané 

de son alimentation, renseigne sur les proies ingérées (et non assimilées), et peut induire un 
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biais dans l’estimation de l’importance respective des diverses proies du fait d’une digestion 

différentielle (Stoner et Zimmerman 1988). 

Les isotopes stables du carbone et de l’azote se sont révélés être un outil approprié pour 

l’identification des sources de matière organique des réseaux trophiques et des relations 

trophiques dans les écosystèmes (Fry et Sherr 1984, Owens 1987, Peterson et Fry 1987). Le 

principe de base est que la composition isotopique des tissus d’un consommateur reflète celle 

de sa nourriture de façon prédictible (DeNiro et Epstein 1978, 1981, Minagawa et Wada 

1984). Contrairement à l’analyse des contenus stomacaux, la méthode isotopique fournit une 

mesure intégrée dans le temps de la nourriture exploitée par un organisme car la composition 

en isotopes stables de ses tissus résulte des processus d’assimilation et de métabolisation des 

nutriments issus de l’alimentation (Hesslein et al. 1993, MacAvoy et al. 2001). 

Les objectifs de ce chapitre sont (1) de déterminer quelle(s) est (sont) la (les) source(s) de 

matière organique des réseaux trophiques des juvéniles de merlu dans le golfe du Lion, (2) 

d’estimer le positionnement trophique des juvéniles de merlu et des principales espèces qui 

constituent ses réseaux trophiques, et (3) enfin d’analyser la dynamique spatio-temporelle de 

la structure de ces réseaux trophiques. 
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2. MATÉRIELS ET MÉTHODES 

 

2.1. Définition 

 

Un atome est défini par son numéro atomique Z qui correspond au nombre de protons, et son 

nombre de masse A qui est la somme du nombre de protons et de neutrons du noyau de 

l’atome. Les isotopes sont des atomes qui possèdent le même nombre de protons, mais un 

nombre différent de neutrons. Chaque isotope présente donc un nombre de masse particulier, 

on parle pour un même élément d’isotopes légers et lourds. 

Il existe des isotopes dont la configuration énergétique est instable entraînant leur 

désintégration spontanée par émission de particules pour former un autre élément. Il s’agit des 

isotopes radioactifs ou instables. A l’inverse, d’autres isotopes ne se désintègrent pas au cours 

du temps, ils sont dits stables. Le carbone et l’azote ont deux isotopes stables chacun, 

respectivement 
12
C et 

13
C, 

14
N et 

15
N. 

Les isotopes diffèrent également par leur abondance naturelle, généralement l’isotope léger 

(
12
C dans le cas du carbone et 

14
N pour l’azote) est majoritaire tandis que les isotopes lourds 

sont souvent présents sous forme de traces. Le 
12
C représente 98,89% du carbone total, et le 

13
C 1,11%. Dans le cas de l’azote, les pourcentages d’abondance naturelle sont 

respectivement de 99,63% et 0,37% pour le 
14
N et le 

15
N (Mariotti 1995, Riera 1995). 

 

 

2.2. Mesure et notation de la composition isotopique 

 

L’analyse de la composition en isotopes stables est réalisée par spectrométrie de masse de 

rapport isotopique en flux continu (CF-IRMS). Les échantillons solides sont tout d’abord 

transformés en gaz purs (CO2 et N2) par combustion dans un analyseur élémentaire en 

présence d’oxygène dans une atmosphère d’hélium (fig. IV.2.1). Les gaz issus de la 

combustion sont acheminés, par un flux continu d’hélium, au dessus d’une série de réactifs 

pour être purifiés (piégeage de l’eau, des chlorures et sulfures) et ensuite envoyés dans une 

colonne de chromatographie où il y a séparation du CO2 et du N2. Les gaz résultants sont alors 

introduits successivement dans le spectromètre de masse isotopique où l’analyse se déroule en 

trois grandes étapes. Dans la source du spectromètre, une ionisation des gaz est effectuée par 

bombardement d’électrons. Les gaz ionisés et donc chargés positivement, sont ensuite 

accélérés et exposés à un champ magnétique dans lequel ils sont déviés en fonction de leur 
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rapport masse / charge. Chaque isotope emprunte donc une trajectoire propre et arrive dans un 

collecteur réglé pour détecter une masse particulière. Les différents isotopes sont ainsi séparés 

dans des collecteurs multiples 44, 45 et 46 pour le CO2, et 28, 29 et 30 pour le N2 

(Ghashghaie et al. 2001). Un signal électrique, qui dépend de la quantité d’ions, est produit au 

niveau des collecteurs et transmis à un système informatique via un amplificateur. Ces 

données sont enfin traitées pour exprimer la composition isotopique des échantillons analysés. 

 

 

Figure IV.2.1. Schéma du principe de l’analyse par spectrométrie de masse de rapport isotopique en 

flux continu (d’après Deléens et al. 1997). 

 

 

Les variations d’abondance isotopiques naturelles sont très faibles et dépassent rarement 

quelques millièmes. L’expression des compositions isotopiques repose sur un système de 

notation conventionnel, la notation Delta (δ). Elle exprime une mesure relative (et non 

absolue) de la composition isotopique d’un échantillon par rapport à une référence 

internationale selon la formule suivante (McKinney et al. 1950) : 
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10001)‰( ×
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référenceR

néchantilloR
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Où : - X correspond à l’isotope lourd, c’est-à-dire 
13
C ou 

15
N pour le carbone et l’azote. 

 - R représente le ratio isotope lourd / isotope léger, 
13
C / 

12
C ou 

15
N / 

14
N, pour 

l’échantillon et la référence. 

 

La référence internationale utilisée pour le carbone est un fossile calcaire (PDB), un rostre de 

Belemnite, provenant de la formation rocheuse Pee Dee aux Etats-Unis (Craig 1957). Pour 

l’azote, il s’agit du N2 atmosphérique (Mariotti 1983). Ces références ont été retenues pour la 

stabilité de leur composition isotopique. 

 

 

2.3. Propriétés des isotopes et principe du fractionnement isotopique 

 

Les masses légèrement différentes des isotopes leur confèrent des propriétés physiques et 

chimiques différentes, et il en est de même pour les molécules qu’ils constituent. Ces 

différences de propriétés résultent principalement de la vitesse de diffusion et de l’énergie de 

dissociation des molécules. Les isotopes légers ont une vitesse de diffusion et de réactivité 

supérieure à celle des isotopes lourds, les molécules légères sont donc plus rapidement 

mobilisées (Owens 1987). De plus, l’énergie de dissociation est plus élevée dans les 

molécules lourdes, c’est-à-dire que l’énergie nécessaire pour casser les liaisons de cette 

molécule est plus importante. Les molécules contenant l’isotope léger sont donc moins stables 

et ont tendance à réagir plus vite que celles riches en isotopes lourds, alors que l’isotope lourd 

se concentre généralement dans la molécule la plus stable (la plus complexe) (Ghashghaie et 

al. 2001). Par conséquent, au cours de processus chimiques, physiques ou biochimiques, il se 

produit une répartition différentielle des isotopes entre composés. Autrement dit, il y a 

modification de la composition isotopique entre les produits et les réactifs (Peterson et Fry 

1987), c’est le processus de fractionnement isotopique. Les variations des abondances 

naturelles des isotopes stables entre les différents compartiments de la biosphère, qu’ils soient 

organiques ou inorganiques, des niveaux trophiques dans des écosystèmes ou encore à plus 

petite échelle entre des individus, des organes et même des molécules, résultent du 

fractionnement isotopique (Ghashghaie et al. 2001). C’est ce processus qui sert de base à 

l’utilisation des isotopes stables comme traceur des flux de matière dans les écosystèmes 

(Owens 1987). 
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2.4. Les isotopes stables du carbone et de l’azote : outil d’étude des relations trophiques 

 

La composition isotopique des organismes est directement liée à la composition de leur 

alimentation. Au cours des transferts trophiques, les processus de fractionnement isotopique 

engendrent des modifications plus ou moins importantes, selon l’élément considéré, de la 

composition en isotopes stables de la matière organique. C’est la connaissance de l’amplitude 

de ces variations qui est à la base de l’utilisation de l’outil isotopique pour appréhender les 

relations trophiques dans les écosystèmes. Il se produit généralement un enrichissement en 

isotope lourd entre un consommateur et sa nourriture. 

Dans le cas du carbone, le fractionnement isotopique est très faible, il est de 1‰ en moyenne 

(De Niro et Epstein 1978, Peterson et Fry 1987, Pinnegar et Polunin 1999, Vander Zanden et 

Rasmussen 2001, Post 2002). La composition en isotopes du carbone de la matière organique 

est donc bien conservée dans les chaînes alimentaires. Le faible enrichissement en 
13
C 

observé dans l’organisme du prédateur par rapport à sa proie résulte du fractionnement qui 

s’effectue au cours du métabolisme respiratoire. Le CO2 rejeté est appauvri en 
13
C (De Niro et 

Epstein 1978) du fait de la réactivité plus importante du 
12
C. Par ailleurs, les principales 

sources de matière organique des réseaux trophiques dans les milieux côtiers marins (e.g. 

débris de végétaux terrestres, phytoplancton marin et phanérogames marines) ont des valeurs 

distinctes de δ13C, à l’exception du phytoplancton estuarien dont la gamme de valeur couvre 

celles des plantes en C3 et du phytoplancton marin (fig. IV.2.2). Les variations observées 

entre producteurs primaires sont dues à l’utilisation, pour leur photosynthèse, de pools de 

carbone inorganique dont la composition isotopique est différente. Pour les végétaux 

terrestres, il s’agit du CO2 atmosphérique (δ13C = -7‰) alors que les végétaux aquatiques 

utilisent  le  carbone  inorganique  dissous,  pour  lequel  il  s’est produit un fractionnement au 

 

 

Figure IV.2.2. Signatures en isotopes stables du carbone (δ13C) des sources de matière organique 

potentielles dans les écosystèmes marins côtiers (valeurs d’après Ostrom et Fry (1993)). 
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cours de la dissolution (δ13C = -15‰ en eaux douces, δ13C = 0‰ en mer) (Peterson et Fry 

1987). Les différences de δ13C entre producteurs primaires résultent également du 

fractionnement isotopique associé au type de cycle biochimique mis en œuvre pour la 

synthèse de matière organique, et plus particulièrement les systèmes enzymatiques qui 

réalisent la fixation du carbone inorganique. Ce mécanisme est illustré, notamment, en milieu 

terrestre par les plantes en C3 et C4 qui à partir de la même source de carbone inorganique 

(CO2 atmosphérique) synthétisent de la matière organique de composition isotopique 

différente du fait de voies anaboliques distinctes (Smith et Epstein 1971, Vogel 1980, 

O’Leary 1981, Peterson et Fry 1987). Ainsi, les plantes en C3 dont la photosynthèse est basée 

sur le cycle de Calvin, ont un δ13C moyen de -28‰. Dans le cas des plantes en C4, la synthèse 

de la matière organique est réalisée au cours du cycle de Hatch-Slack, le δ13C observé est de -

12‰. Finalement, la signature en isotopes stables du carbone est un bon traceur de l'origine 

de la matière ingérée par les organismes (marins) puisque chaque source de matière organique 

a une gamme propre de valeurs de δ13C et que la composition isotopique est fortement 

conservée le long des chaînes trophiques. Il est ainsi possible d’identifier les contributions 

relatives des différentes sources de matière organique d’un réseau trophique en étudiant la 

composition en isotopes stables du carbone chez les invertébrés (Riera et Richard 1996) et les 

poissons (Jennings et al. 1997, Pinnegar et Polunin 1999, 2000). Dans les milieux estuariens 

et marins côtiers, plusieurs études ont porté sur l’analyse de la contribution relative des 

sources de nourriture d’origine terrestre et marine des réseaux trophiques (Chisolm et al. 

1983, Gearing 1984, Hobson 1987, Fichez et al. 1993, Riera et Richard 1996, Kerhervé et al. 

2001, Darnaude et al. 2004). 

A la différence du carbone, la composition en isotopes stables de l’azote subit de plus larges 

variations dans les chaînes alimentaires. Le δ15N d’un animal montre en moyenne un 

enrichissement de 3,4‰ par rapport à sa nourriture (De Niro et Epstein 1981, Minagawa et 

Wada 1984, Vander Zanden et Rasmussen 2001, Post 2002), qui résulte du fractionnement 

isotopique associé au métabolisme d’excrétion de l’azote. Les produits azotés excrétés (urée, 

ammonium, acide urique) sont constitués préférentiellement de 
14
N et donc appauvris en 

15
N 

(Macko et al. 1982, Minagawa et Wada 1984, Owens 1987). La signature en azote d’un 

organisme est donc d’autant plus élevée qu’il a un niveau trophique élevé. Le δ15N permet 

d’estimer le niveau trophique des organismes et de déterminer ainsi la structure des réseaux 

trophiques. 
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L’utilisation conjointe des signatures en isotopes stables du carbone (δ13C) et de l’azote 

(δ15N) permet donc de mieux positionner les individus au sein des réseaux trophiques 

(Polunin et al. 2001, Takai et al. 2002), et d’étudier les interactions trophiques et les flux de 

matière, particulièrement dans les écosystèmes aquatiques (Pinnegar et Polunin 2000, 

Darnaude et al. 2004). 

 

 

2.5. Analyses réalisées 

 

2.5.1. Prélèvements et préparation des échantillons 

 

Les signatures isotopiques en δ13C et en δ15N des multiples compartiments du réseau 

trophique du merlu ont été analysées suivant différents protocoles du fait de la taille des 

individus. La composition isotopique des différentes espèces de poissons a été mesurée 

individuellement sur le muscle blanc natatoire dorsal (cf Chapitre II § 2.2.1 pour le détail de 

la dissection). D’après Pinnegar et Polunin (1999), le muscle blanc est, chez les poissons, le 

tissu qui fournit les résultats les plus fiables avec la plus faible variabilité inter-individuelle. 

Par conséquent, les variations inter-individuelles des signatures isotopiques quantifiées au 

cours d’une analyse sont essentiellement liées à des différences d’alimentation. De plus, le 

muscle est le tissu pour lequel le temps d’intégration est pertinent dans notre étude, car sa 

composition reflète l’alimentation récente de l’individu (Hesslein et al. 1993, Mac Avoy et al. 

2001, Maruyama et al. 2001) et indique les changements majeurs de son alimentation dans un 

passé récent (Tieszen et al. 1983). Pour les crevettes, l’analyse de leur composition isotopique 

a également été réalisée sur le muscle, mais des individus groupés, afin d’obtenir la quantité 

de matière nécessaire à l’analyse. Les mesures sur le phytoplancton et les espèces 

suprabenthiques ont été effectuées sur des regroupements d’organismes entiers. 

Après prélèvement, les échantillons sont congelés (-18°C), lyophilisés (lyophilisateur ALPHA 

1-4, CHRIST) et réduits en poudre fine et homogène dans un mortier en agate avec un tamis 

en acier. Pour chaque échantillon, 1 mg de poudre a ensuite été pesé, placé dans une capsule 

en étain et conditionné dans des microplaques. La mesure du δ13C et du δ15N est effectuée sur 

ce même échantillon pour les muscles de poissons et de crevettes. Dans le cas du 

phytoplancton, du suprabenthos et du sédiment, cet échantillon brut sert uniquement à 

déterminer le δ15N alors que l’analyse du δ13C est réalisée sur un sous-échantillon 
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décarbonaté. Les carbonates sont éliminés avec de l’acide chlorhydrique 10%, et au cours de 

rinçages successifs à l’eau distillée. L’échantillon est séché à l’étuve à 60°C, pesé et 

conditionné comme les échantillons non traités. Les carbonates (CaCO3) présents dans les 

échantillons de phytoplancton et de suprabenthos ont une signature en δ13C plus élevée que le 

carbone constitutif de la matière organique (De Niro et Epstein 1978). Il est donc nécessaire 

d’éliminer les carbonates afin d’obtenir une signature en carbone qui reflète celle de la 

matière organique seule, et qui est comparable à celle des espèces pour lesquelles la mesure 

est réalisée directement sur le muscle. 

Afin d’éviter toute contamination entre échantillons, l’ensemble du matériel nécessaire à leur 

préparation (pinces, ciseaux, mortier, spatules, tamis) a été lavé à l’acide chlorhydrique 10%, 

puis rincé à l’eau distillée et enfin séché à l’étuve entre chaque individu. 

 

Des travaux récents ont souligné l’importance de prendre en compte la teneur en lipide des 

échantillons lors de l’analyse de leur composition en isotopes stables du carbone (Murry et al. 

2006, Kiljunen et al. 2006, Sweeting et al. 2006, Bodin et al. 2007, Post et al. 2007). Les 

lipides ont, en effet, un δ13C plus faible (6-8‰) que les protéines et les glucides (De Niro et 

Epstein 1977, Mc Connaughey et McRoy 1979). Des biais dans les analyses du δ13C peuvent 

résulter de l’hétérogénéité (intra et/ou inter-spécifique) de la teneur en lipides des échantillons 

étudiés. Pour pallier cette influence potentielle des lipides sur la signature isotopique en 

carbone, une extraction chimique des lipides peut être réalisée afin de réduire leur 

concentration à des niveaux très faibles et uniformes entre les différents échantillons 

(Pinnegar et Polunin 1999). Mais il s’agit d’une étape supplémentaire coûteuse et qui rallonge 

considérablement le temps d’analyse. Une deuxième solution consiste en une normalisation 

mathématique de la teneur lipidique à partir des valeurs du rapport C/N de l’échantillon (Mc 

Connaughey et McRoy 1979). Cette méthode repose sur la relation linéaire entre le 

pourcentage en lipides et le C/N qui existe chez les organismes (Mc Connaughey et McRoy 

1979). 

Dans la présente étude, les valeurs de C/N varient significativement (Kruskal-Wallis, χ² = 

543,91, df = 11, p < 0,001) entre les différents compartiments du réseau trophique considéré 

(tab. IV.2.1). Trois groupes sont identifiables : les poissons ont les plus faibles C/N 

(moyennes de 3,45 pour les merlus, à 3,58 pour les poissons pélagiques). Des valeurs plus 

élevées sont observées pour la matière organique particulaire de l’eau surface, le 

phytoplancton (matière organique particulaire dans l’eau au maximum de chlorophylle), les 
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espèces suprabenthiques et les crevettes (valeurs comprises entre 4,53 et 9,21). La matière 

organique particulaire du sédiment de surface présente le C/N moyen le plus élevé (15,03). La 

variabilité du C/N est très faible pour les différents groupes de poissons (écart-types de 0,03 à 

0,16) alors qu’elle est plus élevée pour les autres compartiments (écart-types de 0,91 à 2,31). 

Par ailleurs, au sein de chacun des compartiments considérés, il n’y a pas de relations 

significatives entre le δ13C et le C/N (r² < 0,40 et p > 0,05 pour chacune des onze relations 

testées). Autrement dit, pour chaque compartiment la variabilité observée du C/N n’a pas 

d’effet sur les signatures isotopiques. Par contre, il existe une relation négative significative 

(R² = 0,86, p < 0,001, n = 11) entre les valeurs moyennes de δ13C et de C/N lorsque les onze 

compartiments du réseau trophiques sont pris en compte ensemble (fig. IV.2.3). 

Post et al. (2007) ont montré que pour des teneurs lipidiques faibles (i.e. inférieures à 5% en 

masse sèche, correspondant à des valeurs de C/N inférieures ou proches de 3,5), il n’est pas 

nécessaire de procéder à une correction des lipides (extraction ou normalisation) du fait d’une 

influence très faible ou inexistante sur le δ13C de l’échantillon. C’est la cas pour toutes les 

espèces de poissons analysées dans la présente étude qui ont de faibles valeurs de C/N dans le 

muscle indiquant que ce tissu présente des teneurs faibles en lipides. Dans le cas des juvéniles 

de merlu (< 20 cm), le pourcentage lipidique du muscle varie en effet de 3 à 4% (en masse 

sèche) (Bodiguel et al. soumis). Par contre, les valeurs de C/N sont plus élevées chez les 

crustacés (4,5 à 6,3) et les sources potentielles de matière organique du réseau trophique (7,8 

à 15,0) (tab. IV.2.1). 

Pour vérifier que les différences de C/N entre les divers groupes d’organismes n’induisaient 

pas de mauvaise interprétation de la structure des réseaux trophiques des juvéniles de merlu, 

les valeurs de δ13C normalisée aux lipides ont été calculées selon la méthode proposée par Mc 

Connaughey et McRoy (1979) et celle de Post et al. (2007). La méthode Mc Connaughey et 

McRoy (1979) n’induit aucun changement significatif de la signature en carbone. Ce résultat 

est en accord avec la sous-estimation de la correction apportée par cette équation, signalée par 

Sweeting et al. (2006) et Post et al. (2007). L’utilisation de la normalisation de Post et al. 

(2007) conduit à des résultats très peu cohérents (i.e. structure des réseaux trophiques 

difficilement interprétable notamment dans les niveaux trophiques les plus bas, c’est-à-dire 

pour les organismes dont le facteur de correction par la normalisation est le plus important) 

contrairement à l’exploitation des résultats bruts non normalisés. Ces auteurs ont montré qu’il 

existait une relation significative entre le C/N et le δ13C chez les animaux aquatiques, mais 

pas chez les végétaux. La normalisation des lipides à partir du C/N est donc inappropriée pour 



  Réseau trophique des juvéniles de merlu 

 119 

les sources de matière organique en milieu marin (e.g. phytoplancton). Pour cette raison, les 

signatures isotopiques en carbone utilisées n’ont pas été corrigées par les lipides. 

 

 

Tableau IV.2.1. Valeurs moyennes du rapport entre les pourcentages en carbone et en azote (C/N) des 

principaux compartiments et des sources potentielles du réseau trophique des merlus en 2004 (MOP 

eau surface : matière organique particulaire de l’eau surface ; Phytoplancton : matière organique 

particulaire dans l’eau au maximum de chlorophylle ; MOP sédiment : matière organique particulaire 

du sédiment de surface ; KW : résultats du test post hoc réalisé avec un test de Kruskal-Wallis 

modifié ; les lettres a, b et c indiquent une différence significative au seuil maximal de α = 0,05). 

    C/N    

 Compartiments effectifs moyenne écart-type KW  

 MOP sédiment 21 15,03 2,23 c  

 MOP eau surface 26 9,21 2,31 b  

 Phytoplancton 24 7,83 1,34 b  

 Amphipodes 15 6,36 1,61 b  

 Euphausiacés 9 5,67 0,91 b  

 Mysidacés 21 5,28 1,01 b  

 Crevettes 51 4,53 1,21 b  

 Poissons benthiques 105 3,53 0,07 a  

 Poissons démersaux 84 3,48 0,03 a  

 Poissons pélagiques 250 3,58 0,16 a  

 Juvéniles de merlu 193 3,45 0,03 a  

 

 

 

 

Figure IV.2.3. Régression linéaire entre les valeurs moyennes de δ13
C et de C/N des différents 

compartiments biologiques échantillonnés (R² = 0,86, p < 0,001, n = 11). 
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2.5.2. Analyses des échantillons 

 

La mesure des compositions en isotopes stables a été déterminée par spectrométrie de masse 

de rapports isotopiques en flux continu (cf § 2.2 Mesure et notation de la composition 

isotopique). Les échantillons ont été analysés dans un laboratoire écossais, le Scottish Crop 

Research Institute. Le spectromètre utilisé (Europa Scientific ANCA-NT 20-20 Stable Isotope 

Analyser with ANCA-NT Solid/Liquid Preparation Module) fonctionne en mode dual, 

permettant la mesure simultanée des rapports 
15
N/

14
N et 

13
C/

12
C à partir du même échantillon. 

La précision analytique (SD, n = 5) est de 0,2‰ pour le carbone et l’azote. Elle est estimée avec 

des standards internes analysés avec les échantillons, il s’agit de 1 mg de leucine préparée à 

partir de 50 µl de solution stock à 20 mg ml
-1
 lyophilisée et calibrée avec des échantillons de 

farine de blé de signatures homogènes connues. L’analyse et le calibrage des standards 

internes sont réalisés tous les 10 échantillons. 

 

 

2.6. Effectifs des échantillons analysés 

 

La composition en isotopes stables de l’azote et du carbone a été étudiée sur un total de 749 

échantillons portant sur les sources de matière organique, les merlus et les proies. Les effectifs 

des différents types d’échantillons analysés sont répertoriés dans le tableau IV.2.2. 

 

 

Tableau IV.2.2. Nombre d’échantillons dans les différents compartiments des réseaux trophiques des 

juvéniles de merlu dont la composition en isotopes stables du carbone et de l’azote a été mesurée 

(sources de MO : sources potentielles de matière organique des réseaux trophiques ; × : pas 

d’échantillonnage réalisé). 

    saison/année     

 
Compartiments 

Printemps 

2002 

Printemps 

2003 

Printemps 

2004 

Automne 

2004 
Somme 

 

 
Merlus juvéniles 112 53 94 79 338 

 

 Sources de MO × × 39 38 77  

 Proies poissons × × 124 114 238  

 Proies crustacés × × 50 46 96  
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2.7. Traitements des données 

 

2.7.1. Signatures isotopiques en azote et carbone des juvéniles de merlu 

 

L’influence de la taille des juvéniles de merlu, du secteur, de l’année et de la saison 

d’échantillonnage sur le δ15N et le δ13C des juvéniles de merlu a été analysée avec un Modèle 

Additif Généralisé (GAM). Les GAM sont des généralisations non-paramétriques des 

techniques de régression linéaire multiple (Hastie et Tibshirani 1990). Les estimations 

réalisées avec ce type de méthode sont basées sur les techniques de lissage local. L’avantage 

des GAM est qu’ils permettent des analyses multivariées sans a priori sur les hypothèses de 

linéarité. Par ailleurs, avec ce type de méthode statistique des variables explicatives 

quantitatives (e.g. la taille des merlus) et qualitatives (e.g. secteur, année et saison) peuvent 

être incluses dans la même analyse. Les modèles testés (distribution normale de l'erreur, et 

fonction de lien de type identité) étaient de la forme : 

 

( ) saisonannéeteurmerlutaillesmerlu +++= secδ  

 

Où : - δmerlu est la signature en isotope stable de l’azote (δ15N en ‰) ou la signature    

en isotope stable du carbone (δ13C en ‰) des juvéniles de merlu 

  - s (  ) indique la fonction de lissage spline cubique 

 

La sélection du meilleur modèle a été réalisée avec la Méthode de Validation Croisée 

Généralisée (procédure MGCV dans R, décrite par Wood et Augustin (2002)) qui est une 

procédure de sélection automatique du nombre de degrés de liberté. Le modèle finalement 

retenu est celui dont le score GCV est le plus faible indiquant une déviance résiduelle 

minimale. 

Les GAM ont été utilisés afin (1) d’identifier, parmi les variables explicatives testées, celles 

qui ont un effet significatif sur le δ13C et le δ15N des juvéniles de merlu, et (2) pour modéliser 

la relation entre les signatures isotopiques et la taille des juvéniles de merlu sans a priori sur 

la nature de cette relation, et en prenant en compte l’effet des autres co-variables (analyse de 

co-variance). 

Pour chacun des groupes de taille de juvéniles de merlu, l’effet de chaque variable explicative 

a ensuite été analysé séparément avec des graphiques δ15N versus δ13C. Les facteurs étudiés 
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sont le secteur (I, II, III et IV), l’année (2002, 2003 et 2004) et la saison (printemps et 

automne). La significativité des différences observées a été testée par analyse de variance 

(ANOVA) après avoir vérifié la normalité des données (test de Kolmogorov-Smirnov) et 

l’homogénéité des variances (test de Bartlett). Des tests de Tukey ont également été effectués 

pour les comparaisons post hoc des moyennes des différentes modalités d’un facteur qui 

montrait un effet significatif avec l’ANOVA. 

 

 

2.7.2. Signatures isotopiques en azote et carbone des sources de matière organique 

 

La distinction des différentes sources, et l’étude des variations spatiales et saisonnières de 

leurs signatures isotopiques ont été analysées avec des graphiques δ15N versus δ13C et des 

ANOVA. La normalité des données et l’homogénéité des variances ont été vérifiées avec un 

test de Kolmogorov-Smirnov et un test de Bartlett respectivement. Des tests de Tukey ont 

également été effectués pour les comparaisons post hoc des moyennes des différentes 

modalités d’un facteur qui montrait un effet significatif avec l’ANOVA. 

 

 

2.7.3. Signatures isotopiques en azote et carbone des proies des juvéniles de merlu 

 

Dans un premier temps, les éventuelles variations de signatures isotopiques en azote et 

carbone des proies avec leur taille ont été explorées par différentes analyses de régression 

(linéaire, logarithmique). Dans un second temps, les variabilités spatiale et saisonnière ont été 

étudiées par ANOVA après avoir vérifié la normalité des données (test de Kolmogorov-

Smirnov) et l’homogénéité des variances (test de Bartlett). Des tests de Tukey ont également 

été effectués pour les comparaisons post hoc des moyennes des différentes modalités d’un 

facteur qui montrait un effet significatif avec l’ANOVA. 

 

 

2.7.4. Relation entre la signature isotopique en azote des juvéniles de merlu et leurs proies 

 

Des analyses de co-variance (ANCOVA) ont été effectuées sur le δ15N des juvéniles de merlu, 

avec comme variables explicatives les pourcentages en masse des principales proies dans les 

contenus stomacaux des merlus (suprabenthos, crevettes, poissons benthiques, poissons 
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démersaux, poissons pélagiques) et la campagne d’échantillonnage. La campagne 

d’échantillonnage est utilisée comme co-variable afin de s’affranchir de la variabilité du δ15N 

des merlus liée à l’année et à la saison, et de prendre en compte les seules variations résultants 

de l’importance des proies dans l’alimentation. Les analyses ont été réalisées sur des 

« individus statistiques » qui correspondent aux regroupement des merlus d’une même classe 

de taille et d’un même secteur. Les ANCOVA ont été mises en œuvre avec des Modèles 

Linéaires Mélangés (LME) (Laird et Ware 1982, Pinheiro et Bates 2000). Le modèle 

finalement sélectionné était celui présentant la plus faible valeur du critère d’information 

d’Akaike (AIC), c’est-à-dire celui dont la déviance résiduelle était minimisée. 

 

Un deuxième traitement des données a consisté à calculer individuellement la signature 

isotopique en azote du bol alimentaire des juvéniles de merlu récoltés au printemps 2004 et à 

l’automne 2004. Cette estimation a été réalisée en appliquant le δ15N des différents types de 

proies à leur proportion en masse dans les estomacs des merlus (calculée dans le Chapitre III), 

comme suit : 

∑
= 












 ×=
n

i

NiC ipNba

j

1 100

15
15 δδ  

 

Où : - δ15Nba est la signature en isotope stable de l’azote (en ‰) du bol alimentaire 

de chaque juvénile de merlu 

- Cp i est la proportion en masse du type de proie i dans le contenu stomacal du 

juvénile considéré 

- δ15Ni est la signature en isotope stable de l’azote (en ‰) du type de proie i 

(valeur prenant en compte la taille des proies et la saison) 

 

La moyenne du δ15N du bol alimentaire a ensuite été calculée pour chaque groupe de taille de 

juvéniles de merlu et chaque saison (i.e. printemps 2004 et automne 2004). Tout en prenant en 

compte la diversité de l’alimentation des juvéniles de merlu, cette variable apporte une 

information synthétique sur le positionnement trophique de leur nourriture. Par ailleurs, la 

connaissance du δ15N du bol alimentaire a permis d’estimer le fractionnement isotopique qui 

s’opère lors du transfert trophique chez les juvéniles de merlu. Il a été calculé, pour chaque 

groupe de taille et chaque saison, en soustrayant la valeur de δ15N du bol alimentaire à celle 

des juvéniles de merlu. 
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2.7.5. Structure des réseaux trophiques des juvéniles de merlu 

 

Des graphiques δ15N versus δ13C de l’ensemble des compartiments étudiés (sources, proies et 

juvéniles de merlu) ont été réalisés pour le printemps 2004 et l’automne 2004 afin d’analyser 

la structure des réseaux trophiques des juvéniles de merlu. Cette représentation permet en 

effet d’identifier la (les) source(s) de matière organique du réseau trophique, et de déterminer 

le positionnement trophique des diverses espèces qui constituent ce réseau trophique. Pour 

faciliter l’interprétation des deux réseaux trophiques, un intervalle de confiance du 

fractionnement trophique en carbone et en azote a été calculé pour les principales sources de 

matière organique. Pour cela, le fractionnement isotopique du carbone considéré entre chaque 

niveau trophique était de 1‰ pour la valeur minimale et de 2‰ pour la valeur maximale, et de 

2,5 et 4,5‰ respectivement dans le cas de l’azote (Darnaude et al. 2004). 

 

Le niveau trophique des différents types de proies, de chaque groupe de taille de juvéniles de 

merlu et de leur bol alimentaire a ensuite été estimé individuellement à chaque saison 

(printemps 2004 et automne 2004) à partir de leur signature isotopique en azote. La méthode 

de calcul est décrite ci-dessous (Cabana et Rasmussen 1996, Vander Zanden et al. 1997, Post 

2002) : 

 

2
4,3

1515

+












 −
=

N blNi
NTi

δδ
 

 

Où : - NTi est le niveau trophique estimé de l’organisme i 

- δ15Ni est la signature en isotope stable de l’azote (en ‰) de l’organisme i 

- δ15Nlb est la signature en isotope stable de l’azote (en ‰) de la ligne de base 

considérée (ici, un consommateur primaire) 

- 3,4‰ correspond au fractionnement moyen entre deux niveaux trophiques 

(De Niro et Epstein 1981, Minagawa et Wada 1984) 

 

 

Une deuxième méthode de calcul du niveau trophique des juvéniles de merlu a été proposée 

dans la présente étude, avec le fractionnement isotopique déterminé pour cette espèce (qui 

diffère des 3,4‰ généralement admis). Elle consiste à appliquer un fractionnement trophique 
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de 3,4‰ de la ligne de base jusqu’aux proies des juvéniles de merlu (i.e. leur bol alimentaire) et 

le fractionnement propre au merlu par rapport à leur nourriture. Le calcul employé est le suivant : 

 

3
4,3

1515

+























 +−

=
FmerluN blNmerlu

NTmerlu
δδ

 

 

Où : - NTmerlu est le niveau trophique individuel des juvéniles de merlu 

- δ15Nmerlu est la signature en isotope stable de l’azote (en ‰) des juvéniles de 

merlu 

- δ15Nlb est la signature en isotope stable de l’azote (en ‰) de la ligne de base 

considérée (ici, un consommateur primaire) 

- Fmerlu est le fractionnement estimé pour les juvéniles de merlu (détail 

méthodologique et résultats § 3.2.3.2 pages 144 à 146) 

- 3,4‰ correspond au fractionnement trophique utilisé entre la ligne de base et 

la nourriture des juvéniles de merlu 

 

 

La variabilité saisonnière du niveau trophique des différents types de proies, de chaque 

groupe de taille de juvéniles de merlu et de leur bol alimentaire a été étudiée avec des tests de 

Student après avoir vérifié la normalité des données (test de Kolmogorov-Smirnov) et 

l’homogénéité des variances (test de Bartlett). L’effet de la taille sur le niveau trophique des 

juvéniles de merlu a été analysé par ANOVA. Des tests post hoc de Tukey ont été effectués 

pour déterminer les groupes de taille qui montraient des niveaux trophiques significativement 

différents. 
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3. RÉSULTATS 

 

3.1. Signatures isotopiques des juvéniles de merlus 

 

Les analyses réalisées avec un Modèle Additif Généralisé (GAM) permettent dans un premier 

temps d’identifier, parmi les co-variables testées, celles qui ont un effet significatif sur les 

signatures en isotopes stables des juvéniles de merlu. Il apparaît un effet hautement 

significatif de la taille des individus, du secteur, de l’année et de la saison sur le δ15N (p < 

2.10
-16
, tab. IV.3.1). Le meilleur modèle sélectionné par la procédure GCV explique 69% de 

la variabilité du δ15N. 

Dans le cas du δ13C, il y a également un effet très significatif du secteur (p = 3,10
-14
), de 

l’année et de la saison (p < 2.10
-16
, tab. IV.3.1). Par contre, la taille n’influence pas le δ13

C des 

individus (p = 0,318). Le modèle sélectionné explique 53% de la variabilité du δ13C. 

 

Tableau IV.3.1: Caractéristiques statistiques des Modèles Additifs Généralisés (GAM) réalisés sur les 

signatures isotopiques en azote (δ15
N) et en carbone (δ13

C) des juvéniles de merlu de 5 à 24 cm (ddl : 

nombre de degrés de liberté ; p : probabilité associée à chacune des co-variables ; R² : coefficient de 

détermination attribué au modèle ; score GCV : score de validation croisé généralisé attribué à chacun 

des modèles détail cf § 2.7.1 ; N = 470 merlus). 

 
Formulation des modèles  Variables explicatives  ddl p R² score GCV  

 

 δ15N = s(taille merlu) 

+ secteur + année + saison    0,69 0,372 

 

  s(taille merlu) 4,6 <2.10
-16
    

  secteur 7 <2.10
-16
    

  année 2 <2.10
-16
    

  saison 1 <2.10
-16
    

 

δ13C = s(taille merlu) 

+ secteur + année + saison    0,53 0,141 

 

  s(taille merlu) 3,1 0,318    

  secteur 7 3.10
-14
    

  année 2 <2.10
-16
    

  saison 1 <2.10
-16
    

 

Les effets, sur les signatures isotopiques des merlus, des co-variables du GAM sont étudiés 

séparément, avec tout d’abord les changements liés à la taille des individus, ensuite ceux liés 

au secteur, et enfin ceux liés à l’année et à la saison. 
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3.1.1. Variations de la signature en isotopes stables de l’azote (δ15N) avec la taille des 

individus 

 

A partir du GAM, l’édition des valeurs estimées de δ15N permet de visualiser les variations du 

δ15N qui résultent uniquement de la taille des juvéniles de merlu (fig. IV.3.1). La régression 

du δ15N en fonction de la taille présentée sur la figure IV.3.1 intègre et corrige l’effet des 3 

autres co-variables du modèle (secteur, année et saison) pour mettre en évidence la seule 

variabilité liée à la taille des individus. Les individus de 5 à 15 cm ont un δ15N constant. Une 

augmentation du δ15N est observée au-delà de 15 cm et semble s’infléchir autour de 20 cm, 

tout en continuant à augmenter après cette taille. La tendance observée pour les merlus de 20 

à 24 cm est à interpréter avec précaution étant donné le nombre d’individus plus faible (39 sur 

un total de 470, tab. IV.3.2) analysés par rapport aux tailles inférieures. 

 

Figure IV.3.1. Valeurs estimées (à partir du Modèle Additif Généralisé décrit dans le tableau IV.3.1) 

du δ15
N des juvéniles de merlu (courbe continue) en fonction de la taille des individus (les points sur le 

graphique correspondent aux résidus ; les barres sur l’axe des abscisses représentent la densité de 

l’échantillon ; les courbes en pointillés délimitent l’intervalle de confiance, à 95%, autour de la 

moyenne). 

 

Afin de faciliter l’étude des variations spatiales et temporelles des signatures en isotopes 

stables de l’azote (δ15N), il est nécessaire de choisir des classes de taille homogènes en δ15N. 

L’estimation de la régression du δ15N en fonction de la taille des individus (fig. IV.3.1) fait 

apparaître trois groupes 5-14, 15-19 et 20-24 cm. Par ailleurs ces trois groupes de taille sont 
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cohérents avec les résultats de la composition du bol alimentaire analysé précédemment à 

partir des contenus stomacaux (cf chapitre III § 3.1). Dans l’optique d’une comparaison 

ultérieure des deux méthodes (isotopes stables et contenus stomacaux), la classe de taille 5-

14 cm est scindée en deux groupes 5-9 et 10-14 cm pour aboutir aux quatre mêmes classes de 

taille mises en évidence dans l’étude de la composition du bol alimentaire, et utilisées pour 

l’analyse de l’abondance et de la condition. 

Les signatures moyennes en isotopes stables de l’azote ainsi que leur distribution pour chacun 

des groupes de taille sont présentés dans le tableau IV.3.2 et la figure IV.3.2 respectivement. 

Les valeurs de δ15N varient de 8,72‰ (± 0,08) en moyenne pour les merlus de 10-14 cm à 

9,59‰ (± 0,18) pour les individus de 20-24 cm (tab. IV.3.2). Les deux premiers groupes de 

taille ont une signature moyenne en azote qui ne diffère pas significativement (p = 0,364) (fig. 

IV.3.2). Il en est de même pour les deux plus grandes classes de taille étudiées (p = 0,082). 

Par contre, les merlus de 5 à 14 cm montrent un δ15N significativement plus faible (p < 0,01) 

que celui des individus de 15 à 24 cm (fig. IV.3.2). Il faut également noter que la classe de 

taille 10-14 cm présente la plus forte étendue des valeurs observées (de 6,22 à 11,20‰), 

couvrant quasiment l’ensemble des valeurs obtenues dans les trois autres groupes de taille. 

 

 

Tableau IV.3.2. Valeurs moyennes (en ‰) des signatures en isotopes stables de l’azote (δ15
N) et du 

carbone (δ13
C) de chaque classe de taille des juvéniles de merlu (données comprenant l’ensemble des 

secteurs, des années et des saisons ; e.s. : erreur standard ; N : nombre d’individus ; les valeurs de δ13
C 

sont données à titre informatif). 

   δ15N   δ13C    

 Classe de taille (cm) moyenne e.s. moyenne e.s. N  

 5-9 8,84 0,10 -17,80 0,06 112  

 10-14 8,72 0,08 -17,84 0,03 188  

 15-19 9,28 0,08 -17,80 0,05 131  

 20-24 9,59 0,18 -17,62 0,09 39  
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Figure IV.3.2. Boxplot du δ15
N (en ‰) des juvéniles de merlu regroupés par classe de taille (les 

lettres a et b indiquent les moyennes significativement différentes, test réalisé par ANOVA et test post 

hoc de Tukey au seuil α = 0,01). 

 

 

3.1.2. Variations spatiales du δ13C et du δ15
N 

 

La variabilité spatiale des signatures isotopiques en carbone et azote a été analysée par classe 

de taille et pour chacune des périodes étudiées dans le présent travail. Elle est présentée sur la 

figure IV.3.3 pour les printemps 2002 à 2004 et sur la figure IV.3.4 pour l’automne 2004. 

Chez les merlus de 5-9 cm, il n’y a pas de variations significatives du δ13C (p = 0,116) et du 

δ15N (p = 0,070) avec le secteur au printemps 2002 (fig. IV.3.3). Les individus du secteur I 

ont un δ15N significativement plus élevé que ceux du secteur III (p < 0,01) au printemps 2003. 

Au printemps 2004, le δ13C et le δ15N sont plus élevés dans les secteurs I, II et IV que dans le 

secteur III (p < 0,001 pour les deux éléments). A l’automne 2004, les merlus de 5-9 cm ne 

montrent aucune variation spatiale significative de leurs signatures isotopiques (p = 0,257 et p 

= 0,066 pour l’azote et le carbone respectivement) (fig. IV.3.4). 

Le δ15N des merlus de 10-14 cm varie significativement (p < 0,001) avec le secteur au 

printemps 2002 (fig. IV.3.3). Les valeurs de δ15N les plus élevées sont observées dans le 

secteur IV et les plus faibles dans le secteur I. Les merlus des secteurs II et III ont une 

signature en azote équivalente, avec des valeurs intermédiaires à celle des secteurs IV et I. Par 
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contre, la signature en carbone de ces mêmes individus ne présente aucune différence 

significative quel que soit le secteur (p = 0,096). Au printemps 2003, le δ13C et le δ15N sont 

significativement plus élevés dans le secteur IV que dans les trois autres secteurs (p < 0,05 

pour l’azote et p < 0,01 pour le carbone). Les individus du printemps 2004 montrent un δ13C 

et un δ15N plus élevés dans les secteurs I, II et IV que dans le secteur III (p < 0,001 pour les 

deux éléments). De plus, dans le cas de l’azote les signatures des merlus du secteur IV sont 

supérieures à celles observées dans le secteur II (p < 0,01). Le δ15N des individus de 

l’automne 2004 ne varie pas de façon significative avec le secteur (p = 0,603) (fig. IV.3.4). En 

revanche, le δ13C montre des variations avec la localisation des individus. Dans le secteur II, 

les merlus ont une signature en carbone significativement plus élevée (p < 0,001) que dans les 

trois autres secteurs. 

 

 

Figure IV.3.3. Signatures isotopiques moyennes (en ‰ ± erreur standard) en carbone (δ13
C) et en 

azote (δ15
N) de chaque classe de taille de juvéniles de merlu dans les secteurs I à IV aux printemps 

2002 à 2004 (l’effectif de chacune des moyennes est compris entre 4 et 23 individus). 
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Les signatures isotopiques des juvéniles de merlu de 15-19 cm varient significativement avec 

le secteur au printemps 2002 et à l’automne 2004 (fig. IV.3.3 et IV.3.4 respectivement). Le 

δ15N des individus des secteurs II et IV est plus élevé que celui des individus des secteurs I et 

III (p < 0,01 pour le printemps et p < 0,05 pour l’automne). Au printemps 2002, la signature 

en carbone des merlus est équivalente dans les quatre secteurs (p = 0,063), alors qu’à 

l’automne 2004 le δ13C mesuré dans le secteur II est significativement supérieur à celui des 

secteurs I et III (p < 0,01). Pour les printemps 2003 et 2004, il n’y a pas de différence 

significative des signatures isotopiques entre secteurs (fig. IV.3.3). Mais au printemps 2004, 

étant donné que seuls les secteurs II et IV sont représentés, l’absence de variations spatiales 

n’a pas le même poids que celle observée en 2003.  

 

 

Figure IV.3.4. Signatures isotopiques moyennes (en ‰ ± erreur standard) en carbone (δ13
C) et en 

azote (δ15
N) de chaque classe de taille des juvéniles de merlu dans les secteurs I à IV au printemps et à 

l’automne 2004 (l’effectif de chacune des moyennes est compris entre 4 et 10 individus). 
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Enfin, chez les merlus de 20-24 cm les variations des signatures isotopiques en carbone et en 

azote observées entre les secteurs I, III et IV au printemps 2004 ne sont pas significatives (fig. 

IV.3.3). Par contre, les signatures isotopiques en carbone et en azote des merlus diffèrent avec 

le secteur à l’automne 2004 (fig. IV.3.4). Le δ15N est plus élevé dans le secteur IV que dans 

les secteurs I et III (p < 0,01), et le δ13C est plus élevé dans les secteurs II et IV que dans les 

secteurs I et III (p < 0,01). 

Une synthèse des principales variations spatiales des signatures isotopiques des juvéniles de 

merlu est présentée dans le tableau IV.3.3. Pour les merlus de 5-9 cm les valeurs les plus 

faibles de δ15N et δ13C sont trouvées dans le secteur III. Pour les individus de 10-14 cm, les 

valeurs les plus élevées sont observées dans les secteurs côtiers, en particulier dans le secteur 

IV au printemps et le secteur II à l’automne. Pour les juvéniles de 15 à 24 cm, quand il y a des 

différences de signatures isotopiques en carbone et en azote, les valeurs les plus faibles sont 

mises en évidence dans les secteurs du large et les plus élevées dans les secteurs côtiers. 

D’une façon générale, quelles que soient la taille et la saison, les valeurs les plus faibles des 

signatures isotopiques des juvéniles de merlu sont donc observées dans les secteurs du large. 

 

 

Tableau IV.3.3. Résumé des variations spatiales des signatures en isotopes stables (en ‰) de l’azote 

(δ15
N) et du carbone (δ13

C) des juvéniles de merlu regroupés par classe de taille et campagne (n.s. : les 

moyennes ne différent pas significativement ; les différences significatives indiquées le sont au seuil 

maximal α = 0,05 ; secteurs : I = large Rhône, II = côte Rhône, III = large Agde et IV = côte Agde). 

  5-9 cm 10-14 cm 15-19 cm 20-24 cm  

 Saison / année δ13C δ15N δ13C δ15N δ13C δ15N δ13C δ15N  

 
Printemps 2002 n.s. n.s. n.s. 

IV> 

II=III>I 
n.s. 

II=IV> 

I=III 
- - 

 

 
Printemps 2003 n.s. I>III 

IV> 

I=II=III 

IV> 

I=II=III 
n.s. n.s. - - 

 

 
Printemps 2004 

I=II=IV 

>III 

I=II=IV 

>III 

I=II=IV 

>III 

I=II=IV 

>III 
n.s. n.s. n.s. n.s. 

 

 

Automne 2004 n.s. n.s. 
II> 

I=III=IV 
n.s. 

II=IV> 

I=III 

II=IV> 

I=III 

II=IV> 

I=III 

II=IV> 

I=III 
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3.1.3. Variations temporelles du δ13C et du δ15
N 

 

Variations inter-annuelles 

Les changements annuels de la composition isotopique des juvéniles de merlu sont décrits sur 

la figure IV.3.3 pour chaque secteur et globalement (tous secteurs confondus) dans le tableau 

IV.3.4. Le δ15N moyen (tous secteurs confondus) des merlus du printemps 2004 est 

significativement plus faible que celui des individus des printemps 2002 et 2003 pour les 

classes de taille 5-9, 10-14 et 15-19 cm (tab. IV.3.4). La signature en azote mesurée pour les 

merlus de 5-9 cm et 15-19 cm au printemps 2002 (9,54‰ et 9,58‰ respectivement) est 

significativement supérieure à celle du printemps 2003 (8,90‰ et 8,97‰ respectivement). 

La signature en carbone des merlus montre également des variations inter-annuelles 

significatives (tab. IV.3.4). Pour les tailles 5-9, 10-14 et 15-19 cm, les plus fortes valeurs sont 

observées au printemps 2002 par rapport aux printemps 2003 et 2004. A classe de taille 

équivalente, il n’y a pas de différence significative du δ13
C entre les printemps 2003 à 2004. 

 

Variations saisonnières 

Les signatures en isotopes stables du carbone et de l’azote des juvéniles de merlu montrent de 

fortes variations saisonnières pour les quatre classes de taille étudiées (fig. IV.3.4 et tab. 

IV.3.3). Les valeurs de δ15N et de δ13C sont significativement plus élevées pour les individus 

de l’automne 2004 que pour ceux du printemps 2004 tous secteurs confondus (tab. IV.3.3) et 

aussi pour chaque secteur (fig. IV.3.4). Les différences observées entre les deux saisons sont 

d’environ 2,0‰ dans le cas de l’azote et 0,9‰ pour le carbone pour toutes les classes de 

taille. 

 

 

3.2. Réseaux trophiques des juvéniles de merlu 

 

3.2.1. Signatures isotopiques des sources potentielles des réseaux trophiques 

 

Distinction des différentes sources de matière organique 

Les quatre sources de matière organique étudiées au printemps et à l’automne 2004 montrent 

des différences de  leur composition en isotopes stables de l’azote et du carbone  (tab. IV.3.5). 
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Tableau IV.3.4. Variations annuelles et saisonnières des valeurs moyennes (en ‰) des signatures en isotopes stables de l’azote (δ15
N) et du carbone (δ13

C) 

des juvéniles de merlu regroupés par classe de taille (e.s. : erreur standard ; N : nombre d’individus ; ANOVA : résultats de l’anova et du test post hoc de 

Tukey réalisés pour chacune des classes de taille séparément ; les différentes lettres indiquent, pour chaque groupe de taille, les moyennes significativement 

différentes au seuil maximal α = 0,05). 

      δ15N     δ13C    

 
Classe de taille (cm) Saison / Année N moyenne e.s. ANOVA moyenne e.s. ANOVA  

 
5-9  printemps 2002 36 9,54 0,10 c -17,39 0,08 b  

 
 printemps 2003 11 8,90 0,13 b -18,43 0,08 a  

 
 printemps 2004 24 7,19 0,09 a -18,25 0,07 a  

 
 automne 2004 19 9,29 0,14 bc -17,46 0,11 b  

 

10-14  printemps 2002 43 9,26 0,13 b -17,64 0,06 c  

 
 printemps 2003 21 8,90 0,15 b -18,11 0,10 ab  

 
 printemps 2004 36 7,65 0,06 a -18,08 0,03 b  

 
 automne 2004 20 9,53 0,14 b -17,22 0,06 d  

 
15-19  printemps 2002 33 9,58 0,13 c -17,54 0,06 b  

 
 printemps 2003 21 8,97 0,16 b -18,35 0,12 a  

 
 printemps 2004 15 8,03 0,13 a -18,03 0,04 a  

 
 automne 2004 20 10,20 0,17 d -17,15 0,08 c  

 
20-24  printemps 2004 19 8,55 0,13 a -18,13 0,05 a  

 
 automne 2004 20 10,58 0,11 b -17,14 0,06 b  
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La matière organique particulaire dans l’eau du Rhône (MOP du Rhône) et la matière 

organique particulaire dans l’eau de surface (MOP de surface) ont un δ15N équivalent 

(ANOVA ; p > 0,05), avec des moyennes (± e.s.) de 7,85‰ (± 1,23) et de 7,30‰ (± 0,28) 

respectivement. La signature en azote de ces deux sources est significativement (ANOVA ; p 

< 0,001) plus élevée que celle de la matière organique particulaire du sédiment (MOP du 

sédiment) (3,76‰ ± 0,27) et du phytoplancton (4,45‰ ± 0,15). Le δ15N de la MOP du 

sédiment et du phytoplancton ne diffère pas de façon significative. 

Pour la signature en carbone, le phytoplancton présente la valeur la plus élevée (-20,07‰ ± 

0,16). Les valeurs de δ13C de la MOP de surface et de la MOP du sédiment sont semblables (-

24,29‰ ± 0,17 et -24,60 ‰ ± 0,09), et significativement supérieures (ANOVA ; p < 0,001) à 

celle de la MOP du Rhône (-26,35 ± 0,66). 

 

 

Tableau IV.3.5. Signatures isotopiques moyennes (‰) en carbone (δ13
C) et en azote (δ15

N) des 

sources de matière organique potentielles du réseau trophique des juvéniles de merlu en 2004 

(résultats regroupant les données des quatre secteurs et des deux saisons étudiées ; e.s. : erreur 

standard ; Phytoplancton : Matière Organique Particulaire dans l’eau au maximum de chlorophylle ; 

MOP sédiment : Matière Organique Particulaire du sédiment ; MOP surface : Matière Organique 

Particulaire dans l’eau de surface ; MOP Rhône : Matière Organique Particulaire dans l’eau du 

Rhône ; N = nombre de réplicats). 

    δ15N   δ13C   

 Sources N moyenne e.s. moyenne e.s.  

 Phytoplancton 24 4,45 0,15 -20,07 0,16  

 MOP sédiment 21 3,76 0,27 -24,60 0,09  

 MOP surface 26 7,30 0,28 -24,29 0,17  

 MOP Rhône 6 7,85 1,23 -26,35 0,66  

 

 

Etant donné que la variabilité du δ15N et du δ13C observée au niveau des sources se répercute 

sur l’ensemble du réseau trophique, il est nécessaire de connaître les facteurs qui induisent des 

variations des signatures isotopiques de ces sources. La composition en isotopes stables de 

certaines des sources de matière organique étudiées dans le cadre de ce travail montre des 

changements significatifs liés au secteur et à la saison. 
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Variations saisonnières 

Les variations saisonnières des signatures isotopiques moyennes, tous secteurs confondus, 

sont présentées sur la figure IV.3.5. 

Seule la MOP de l’eau de surface montre un changement saisonnier de sa signature en azote, 

avec une valeur moyenne significativement plus élevée (ANOVA ; p < 0,05) à l’automne 

qu’au printemps (7,86‰ ± 0,38 et 6,64‰ ± 0,33 respectivement). Malgré cette augmentation 

à l’automne, le regroupement des sources basé sur leur signature en azote est le même pour 

les deux saisons (i.e. MOP de surface = MOP du Rhône > MOP du sédiment = 

phytoplancton). 

 

 

Figure IV.3.5. Signatures isotopiques moyennes (en ‰ ± erreur standard) en carbone (δ13
C) et en 

azote (δ15
N) des différentes sources de matière organique potentielles du réseau trophique des 

juvéniles de merlu au printemps 2004 et à l’automne 2004 (MOP eau rhône : Matière En Suspension 

dans l’eau du Rhône ; MOP eau surface : Matière Organique Particulaire dans l’eau de surface ; MOP 

sédiment : Matière Organique Particulaire du sédiment ; Phytoplancton : Matière Organique 

Particulaire dans l’eau au maximum de chlorophylle ; nombre de réplicats pour chaque moyenne 

compris entre 3 et 14). 
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La MOP de l’eau du Rhône présente un changement de sa signature en carbone avec la 

saison. Le δ13C de cette source est significativement plus élevé (ANOVA ; p < 0,001) à 

l’automne qu’au printemps, avec des valeurs moyennes de -24,95‰ (± 0,08) et -27,76‰ (± 

0,09) respectivement. A l’automne, le δ13C de la MOP du Rhône est proche de celui de la 

MOP de surface (-24,11‰ ± 0,25) et de la MOP du sédiment (-24,64‰ ± 0,09). Alors qu’au 

printemps la MOP du Rhône a une signature en carbone nettement plus négative (-27,76‰ ± 

0,09) que les autres sources étudiées (-24,58 à -20,24‰). 

La MOP du sédiment et le phytoplancton ne montrent pas de différence saisonnière 

significatives de leurs δ13C et δ15
N (ANOVA ; p > 0,05). 

 

Variations spatiales 

Les changements de signatures isotopiques liés au secteur ont été étudiés séparément pour 

chacune des saisons (fig. IV.3.6). 

Au printemps, la MOP de surface et le phytoplancton ont un δ15N qui varie significativement 

avec le secteur. Pour la MOP de l’eau de surface, la signature en azote est plus faible dans le 

secteur I par rapport aux trois autres secteurs (ANOVA ; p < 0,05). Le δ15N des quatre 

secteurs diffèrent dans le cas du phytoplancton, avec du plus fort au plus faible les secteurs I, 

III, II et IV. 

Des variations spatiales du δ13C sont également observées pour deux sources. Pour la MOP du 

sédiment, la signature en carbone est significativement plus élevée dans le secteur I que dans 

les secteurs II et IV (ANOVA ; p < 0,05). Le δ13C du secteur III est également supérieur à 

celui du secteur II (ANOVA ; p < 0,05). Pour le phytoplancton, les valeurs les plus fortes sont 

observées dans le secteur III (-19,25‰), les plus faibles dans le secteur II (-21,05‰), et elles 

sont intermédiaires et équivalentes dans les secteurs I et IV (-20,36 et -20,30‰ 

respectivement). 

A l’automne, la signature en azote varie significativement avec le secteur pour le 

phytoplancton seulement (fig. IV.3.6). Les valeurs dans le secteur II sont supérieures à celles 

du secteur IV (ANOVA ; p < 0,001), et les plus faibles valeurs sont rencontrées dans les 

secteurs I et III (ANOVA ; p < 0,05). 

Des variations spatiales du δ13C sont observées dans le cas de la MOP de surface et du 

phytoplancton. Le δ13C dans le secteur IV est supérieur aux autres secteurs pour la MOP de 

surface (ANOVA ; p < 0,01). Dans les secteurs I, II et III la MOP de surface présente des 
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signatures en carbone qui sont semblables (ANOVA ; p > 0,05. Pour le phytoplancton, les 

valeurs les plus fortes sont observées dans le secteur II (-18,66‰), les plus faibles dans les 

secteurs I et III (-20,85 et -20,34‰ respectivement), et elles sont intermédiaires dans le 

secteur IV (-19,78‰). 

 

 

 

Figure IV.3.6. Signatures isotopiques moyennes (en ‰ ± erreur standard) en azote (δ15
N) et en 

carbone (δ13
C) des différentes sources de matière organique potentielles des réseaux trophiques des 

juvéniles de merlu dans les secteurs I, II, III et IV au printemps 2004 et à l’automne 2004 (MOP eau 

surface : Matière Organique Particulaire dans l’eau de surface ; MOP sédiment : Matière Organique 

Particulaire du sédiment ; chaque moyenne correspond à 3 ou 4 réplicats ; a, b, c, d et n.s. : résultats 

des ANOVA et des tests post hoc de Tukey réalisés pour chaque source et chaque saison, les 

différentes lettres indiquent les moyennes significativement différentes au seuil maximal α = 0,05 et 

n.s. : différence non significative). 
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3.2.2. Signatures isotopiques des proies des juvéniles de merlu 

 

Signatures isotopiques et taille des proies 

Les résultats de l’analyse des contenus stomacaux ont montré une relation entre la taille des 

juvéniles de merlu et la taille des poissons dont ils se nourrissent (cf chapitre III § 3.2). Les 

poissons benthiques (gobiidés, Lesueurigobius friesii principalement) et démersaux 

(Trisopterus minutus essentiellement) consommés ont une longueur totale inférieure à 10 cm. 

La gamme de variation est plus étendue (5 à 15 cm) dans le cas des poissons pélagiques 

(Sardina pilchardus et Engraulis encrasicolus). Chez les merlus de 10-14 cm et de 15-19 cm, 

les poissons pélagiques consommés sont majoritairement inférieurs à 10 cm. Les merlus de 

20-24 cm se nourrissent à la fois d’individus de taille inférieure à 10 cm, mais aussi 

d’individus de 10 à 15 cm. Pour décrire au mieux la structure des réseaux trophiques qui 

aboutissent aux juvéniles de merlu, il est nécessaire de prendre en compte les propres 

changements ontogéniques des signatures isotopiques des proies-poissons. 

Parmi les proies-poissons des juvéniles de merlu, T. minutus présente une relation 

significative de type logarithmique entre la signature en azote et la taille des individus (tab. 

IV.3.6 et fig. IV.3.7). Seuls les individus inférieurs à 10 cm sont consommés par les juvéniles 

de merlu, et le δ15N de ce groupe ne varie pas avec la taille. Les signatures isotopiques de T. 

minutus ont été étudiées pour deux groupes de taille : 5-9 cm et 10-15 cm. Chez S. pilchardus 

et L. friesii des relations linéaires significatives sont observées, mais elles sont caractérisées 

par un faible coefficient de détermination (tab. IV.3.6). Etant donné la gamme de taille 

restreinte des individus de L. friesii et la très faible ampleur des variations de δ15N avec la 

taille, un seul groupe de taille (4-7 cm) est retenu pour l’étude des réseaux trophiques. Malgré 

la mauvaise qualité de la relation entre δ15N et taille chez S. pilchardus (tab. IV.3.6), sur le 

nuage de points réalisé entre ces deux variables (fig. IV.3.7) il apparaît que les individus 

inférieurs à 10 cm ont des valeurs de δ15N plus faibles que celles des individus de plus grande 

taille. Deux groupes de taille sont choisis pour la sardine : 5-9 cm et 10-15 cm. Chez E. 

encrasicolus, il n’y a pas de corrélation entre le δ15N et la taille (tab. IV.3.6), mais les deux 

mêmes groupes de taille (5-9 cm et 10-15 cm) que ceux de S. pilchardus sont retenus pour 

l’analyse des réseaux trophiques. 

Des relations linéaires significatives ont été obtenues entre la signature isotopique en 

carbone et la taille des individus chez E. encrasicolus, S. pilchardus et T. minutus. Mais, elles 

ne présentent aucun intérêt du fait (1) des faibles valeurs des coefficients de détermination 
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attestant de la mauvaise qualité de ces relations, et (2) de la faible amplitude des variations du 

δ13C (< 1‰). 

 

Tableau IV.3.6. Résultats des régressions linéaires réalisées entre les signatures isotopiques et la taille 

des principales espèces de poissons consommés par les juvéniles de merlu (N : effectif de l’échantillon 

analysé ; R² : coefficient de détermination de la régression ; p : probabilité associée à la régression ; * : 

pour le tacaud la régression utilisée est de type logarithmique). 

     δ15N     δ13C    

 Proies N R² p R² p  

 E. encrasicolus 

(8-14 cm) 
44 ≈0,00 0,817 0,24 < 0,001 

 

 S. pilchardus 

(5-17 cm) 
61 0,22 < 0,001 0,20 < 0,001 

 

 T. minutus 

(5-16 cm) 
73 0,74 * < 0,001 * 0,06 < 0,05 

 

 L. friesii 

(4-7 cm) 
39 0,28 < 0,001 ≈0,00 0,726 

 

 

 

Figure IV.3.7. Relation entre la signature isotopique en azote (δ15
N en ‰) et la taille des individus 

(Longueur Totale en cm) chez S. pilchardus (haut) et T. minutus (bas). 
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Variations saisonnières des signatures isotopiques des proies 

La signature en azote de la majorité des types de proies des juvéniles de merlu est fortement 

influencée par la saison (fig. IV.3.8). Les euphausiacés, les amphipodes, les crevettes, 

E. encrasicolus 10-15 cm, S. pilchardus < 10 cm et 10-15 cm, T. minutus < 10 cm et L. friesii 

ont un δ15N significativement plus élevé à l’automne qu’au printemps. L’amplitude de cette 

différence varie de 0,66 à 2,83‰ pour L. friesii et S. pilchardus < 10 cm respectivement, et 

elle est en moyenne est de 1,47‰. 

 

 

Figure IV.3.8. Signatures isotopiques saisonnières (en ‰ ± erreur standard) des principaux groupes 

de proies des juvéniles de 5 à 24 cm (Euph : Euphausiacés, Mysi : Mysidacés, Amph : Amphipodes, 

Crev : crevettes, E.e <10 : E. encrasicolus < 10 cm, E.e 10-15 : E. encrasicolus 10-15 cm, S.p <10  : S. 

pilchardus < 10 cm, S.p 10-15 : S. pilchardus 10-15 cm, T.m <10 : T. minutus < 10 cm, T.m 10-15 : T. 

minutus 10-15 cm, L.f : L. friesii ; ∗, ∗∗ et ∗∗∗ : différences significatives du δ15
N et du δ13

C entre le 

printemps et l’automne 2004 aux seuils α = 0,05, 0,01 et 0,001 respectivement ; N compris entre 6 et 

26). 
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Dans le cas du carbone, la signature isotopique des proies présente une différence 

significative avec la saison uniquement pour quatre groupes : euphausiacés, crevettes, S. 

pilchardus 10-15 cm et T. minutus < 10 cm. L’effet mis en évidence est de très faible 

amplitude (0,61‰ en moyenne) et correspond à des valeurs plus élevées au printemps (à 

l’exception des crevettes). 

La comparaison des signatures isotopiques entre les différents types de proies est traitée 

ultérieurement dans le § 3.2.4.1. 

 

Variations spatiales des signatures isotopiques des proies 

L’étude des variations spatiales des signatures isotopiques en carbone (δ13C) et en azote 

(δ15N) est présentée dans le tableau IV.3.7 et sur la figure IV.3.9. 

Au printemps, quatre groupes de proies des juvéniles de merlu ont une signature en carbone 

qui diffère significativement avec le secteur : les crevettes du genre Philocheras, S. pilchardus 

< 10 cm, S. pilchardus 10-15 cm et T. minutus < 10 cm (tab. IV.3.7). Pour ces trois derniers 

groupes de proies, les variations significatives mises en évidence par l’ANOVA sont de très 

faible amplitude et ne permettent pas de dégager de tendance claire et marquée (fig. IV.3.9). 

Dans le cas de Philocheras, les valeurs de δ13C les plus élevées sont observées dans le secteur 

II et les plus faibles dans les secteurs I et III. Une valeur intermédiaire est obtenue dans le 

secteur IV. La signature en azote de Philocheras spp et T. minutus < 10 cm varie 

significativement avec le secteur au printemps. Elle est légèrement plus élevée dans le secteur 

IV pour Philocheras spp, et dans le secteur II pour T. minutus < 10 cm. 

A l’automne, trois groupes de proies présentent des différences significatives de leur 

signature isotopique en carbone : E. encrasicolus 10-15 cm, S. pilchardus 10-15 cm et L. 

friesii (tab. IV.3.7). Les mêmes tendances sont observées pour E. encrasicolus 10-15 cm et S. 

pilchardus 10-15 cm, avec en particulier un δ13C plus élevé dans le secteur IV. L. friesii a une 

signature en carbone significativement plus faible dans le secteur I et plus forte dans le secteur 

IV (fig. IV.3.9). Les signatures en azote des mysidacés et de S. pilchardus 10-15 cm montrent 

des tendances significatives similaires avec le secteur (fig. IV.3.9). Le δ15N le plus élevé est 

obtenu dans le secteur II, le plus faible dans le secteur I et ces proies présentent des valeurs 

intermédiaires dans les secteurs III et IV. La différence de δ15N mise en évidence entre les 

secteurs I et II est relativement élevée ; elle est de 1,38‰ pour S. pilchardus 10-15 cm et de 

1,97‰ pour les mysidacés. 
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Tableau IV.3.7. Résultats des analyses de variance réalisées, à chaque saison, sur la signature 

isotopique en carbone (δ13
C) et en azote (δ15

N) des différents types de proie. Le facteur testé est le 

secteur (I, II, III et IV) (SI : signature isotopique ; ddl : nombre de degré de liberté ; F : valeur du test 

F ; p : probabilité associée ; valeurs en gras : effet significatif du secteur ; l’analyse a porté sur les 

groupes de proie présents en effectif suffisant dans plusieurs secteurs). 

 Type de proie SI ddl F p  

 
PRINTEMPS 

     

 
E. encrasicolus (10-15 cm) 

δ15N 
δ13C 

3 

3 

0,825 

1,239 

0,500 

0,328 

 

 
L. friesii 

δ15N 
δ13C 

3 

3 

1,222 

2,289 

0,334 

0,117 

 

 
Mysidacés 

δ15N 
δ13C 

2 

2 

1,224 

2,170 

0,339 

0,170 

 

 
Philocheras spp 

δ15N 
δ13C 

3 

3 

6,671 

662,014 
0,014 

< 0,001 

 

 
S. pilchardus (< 10 cm) 

δ15N 
δ13C 

1 

1 

1,616 

8,501 

0,239 

0,019 

 

 
S. pilchardus (10-15 cm) 

δ15N 
δ13C 

3 

3 

0,586 

3,271 

0,633 

0,049 

 

 
T. minutus (< 10 cm) 

δ15N 
δ13C 

3 

3 

3,677 

3,344 
0,035 

0,046 

 

 
AUTOMNE 

     

 
E. encrasicolus (10-15 cm) 

δ15N 
δ13C 

3 

3 

0,731 

11,030 

0,545 

< 0,001 

 

 
L. friesii 

δ15N 
δ13C 

3 

3 

0,097 

30,592 

0,960 

< 0,001 

 

 
Mysidacés 

δ15N 
δ13C 

3 

3 

14,655 

1,339 
< 0,001 

0,337 

 

 
S. pilchardus (10-15 cm) 

δ15N 
δ13C 

3 

3 

6,187 

13,860 
< 0,001 

< 0,001 
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Figure IV.3.9. Signatures isotopiques moyennes (en ‰ ± erreur standard) des principaux groupes de 

proies des juvéniles de 5 à 24 cm par secteur et saison (seules les proies qui présentent des variations 

significatives du δ15
N ou du δ13

C sont représentées cf tableau IV.3.7 ; les symboles d’un même groupe 

de proies sont reliés afin de simplifier l’observation des variations entre secteurs). 

 

 

3.2.3. Relation entre la signature isotopique en azote des juvéniles de merlu et leurs proies 

 

3.2.3.1. Régression δ15
N des merlus et importance des proies dans les contenus stomacaux 

 

Les analyses de co-variance réalisées indiquent que seul le pourcentage en masse des poissons 

pélagiques dans les contenus stomacaux des juvéniles de merlu a un effet significatif sur la 

signature en azote de leur muscle (tab. IV.3.8). La régression effectuée à partir des valeurs de 

δ15N estimées par le modèle retenu (δ15N = p. pélagiques + campagne) montre une relation 

positive significative (p < 0,001, R² = 0,43) entre le δ15N des juvéniles de merlu et 

l’importance en masse des poissons pélagiques consommés (fig. IV.3.10). Les juvéniles de 

merlu ont donc une signature isotopique en azote d’autant plus élevée qu’ils consomment une 

proportion importante de poissons pélagiques. 
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Tableau IV.3.8. Caractéristiques statistiques des analyses de covariance réalisées avec des Modèles 

Linéaires à Effets Mélangés (LME) sur la signature isotopique en azote (δ15
N en ‰) des juvéniles de 

merlu de 5 à 24 cm. Les variables explicatives testées sont les pourcentages en masse des proies 

suprabenthiques, des crevettes, des poissons benthiques (p. benthiques), démersaux (p. démersaux) et 

pélagiques (p. pélagiques) dans les contenus stomacaux des juvéniles de merlu. La campagne est 

utilisée comme co-variable pour prendre en compte l’effet de l’année et de la saison sur le δ15
N des 

juvéniles de merlu (AIC : critère d’information d’Akaike attribué à chacun des modèles détail cf § 

2.7.4 ; analyses effectuées sur 51 individus statistiques détail cf § 2.7.4). 

 
Formulation des modèles  Variables explicatives  p AIC 

 

 δ15N = suprabenthos + crevettes + 
p. benthiques + p. démersaux + 

p. pélagiques + campagne  < 0,001 129,04 

 

  suprabenthos 0,965   

  crevettes 0,114   

  p. benthiques 0,116   

  p. démersaux 0,479   

  p. pélagiques 0,013   

 

δ15N = p. pélagiques + campagne  < 0,001 97,04 

 

  p. pélagiques < 0,001   

 

 

 

 

Figure IV.3.10. Régression linéaire entre la signature isotopique en azote (δ15
N en ‰) estimée des 

juvéniles de merlu de 5 à 24 cm et le pourcentage en masse de poissons pélagiques dans leur estomac 

(δ15
N des merlus estimé par analyse de covariance afin d’éliminer la variabilité due à l’année et à la 

saison cf tableau IV.3.8 ; N = 51, R² = 0,43, p < 0,001). 



  Réseau trophique des juvéniles de merlu 

 146 

Des augmentations avec la taille des individus de la proportion de poissons pélagiques dans le 

bol alimentaire et du δ15N des merlus ont été mises en évidence dans la présente étude 

(chapitre III § 3.1. et § 3.1. de ce chapitre respectivement). La comparaison des changements 

ontogéniques de ces deux variables est présentée sur la figure IV.3.11. Les deux relations 

obtenues avec la taille sont de type logistique et sont caractérisées par un décalage d’environ 3 

cm. L’augmentation du pourcentage de poissons pélagiques dans l’alimentation « précède » 

celle du δ15N des juvéniles de merlu, ce décalage met en évidence le temps d’intégration des 

éléments constitutifs du muscle. 

 

 

Figure IV.3.11. Comparaison des changements de la signature isotopique en azote (δ15
N) des 

juvéniles de merlu et du pourcentage en masse de poissons pélagiques dans leur alimentation en 

fonction de la taille des individus (courbe continue et courbes en pointillés  : δ15
N et intervalle de 

confiance estimés par un Modèle Additif Généralisé décrit dans les § 3.1 et 3.1.1 ; courbe trait-point : 

pourcentage en masse de poissons pélagiques dans les contenus stomacaux cf figure III.3.2. ; les deux 

droites verticales en pointillés indiquent les tailles à partir desquelles une augmentation du 

pourcentage en masse de poissons pélagiques et du δ15
N des merlus est mise en évidence : 13 et 16 cm 

respectivement). 

 

 

3.2.3.2. δ15
N du bol alimentaire des juvéniles de merlu et estimation du fractionnement 

 

Afin d’intégrer à la fois les proportions des différents types de proies consommées mais aussi 

leur propre signature isotopique en azote, une estimation du δ15N du bol alimentaire des 

juvéniles de merlu de 5 à 24 cm a été réalisée. Comme les principaux facteurs de variation de 

la signature isotopique en azote des juvéniles de merlu sont la taille et la saison, dans ce 

paragraphe seuls les effets de ces deux facteurs sont traités. 
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La signature isotopique en azote du bol alimentaire présente des variations significatives avec 

la taille et la saison (tab. IV.3.9.). Pour les deux saisons étudiées, le bol alimentaire des merlus 

de 5-9 cm a un δ15N plus faible que celui des individus de 10-14, 15-19 et 20-24 cm. Par 

contre, il n’y a pas de différence significative de la signature du bol chez les merlus de 10 à 

24 cm. La saison a un très fort effet sur le δ15N du bol alimentaire, les valeurs obtenues à 

l’automne sont plus fortes que celle du printemps, quelle que soit la classe de taille 

considérée. La différence saisonnière mise en évidence varie de 0,85 à 1,57‰ (tab. IV.3.9.). 

 

 

Tableau IV.3.9. Signature isotopique en azote (δ15
N en ‰) du bol alimentaire des juvéniles de merlu 

de 5 à 24 cm regroupés par classe de taille et saison (test1 : significativité des différences entre classes 

de taille d’une même saison au seuil maximal α = 0,05 ; test2 : significativité des différences entre 

saisons d’une même classe de taille au seuil α = 0,001, ∗∗∗). 

    δ15N du bol alimentaire    

 Classe de taille (cm) Printemps test1 Automne test1 Différence test2  

 5-9 6,56 a1 7,41 a2 0,85 ∗∗∗  

 10-14 7,15 b1 8,72 b2 1,57 ∗∗∗  

 15-19 7,26 b1 8,54 b2 1,28 ∗∗∗  

 20-24 7,19 b1 8,56 b2 1,37 ∗∗∗  

 

 

Pour appréhender, dans une certaine mesure, le temps d’intégration de la signature isotopique 

dans le muscle du merlu (mis en évidence dans le paragraphe précédent), l’analyse simultanée 

des δ15N des merlus et du bol alimentaire a été réalisée en comparant la signature des 

individus de la classe de taille N à celle du bol alimentaire de la classe de taille N – 1. Pour les 

deux saisons, l’augmentation du δ15N des merlus s’accompagne d’une augmentation du δ15N 

du bol alimentaire (fig. IV.3.12.). La régression linéaire testée entre les δ15N des merlus et des 

bols alimentaires des 6 paires de moyenne présentées sur la figure IV.3.12. est significative 

(R² = 0,87 ; p = 0,006). Les différences de signature en azote des merlus et des bols 

alimentaires entre les individus de 10-14 et de 20-24 cm sont caractérisées par des amplitudes 

semblables à chaque saison (printemps : ∆bol alimentaire = 0,70‰ et ∆merlu = 0,90‰ ; automne : 

∆bol alimentaire = 1,13‰ et ∆merlu = 1,05‰). 
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La différence de δ15N entre le muscle des juvéniles de merlu et le bol alimentaire (i.e. le 

fractionnement) est influencée par la saison (fig. IV.3.12. et tab. IV.3.10.). Pour chacune des 

classes de taille étudiées, le fractionnement obtenu est plus élevé à l’automne qu’au 

printemps. Il est en moyenne de 1,88‰ à l’automne et de 1,09‰ au printemps (tab. IV.3.10.). 

 

 

Figure IV.3.12. Signatures isotopiques en azote (δ15
N en ‰) des juvéniles de merlu de 5 à 24 cm et 

du bol alimentaire de la classe de taille N – 1, pour chaque classe de taille et saison (les lettres 

indiquent, pour les merlus et les bols alimentaires séparément, les différences significatives entre 

classes de taille d’une même saison au seuil maximal α = 0,05 ; pour le bol alimentaire la signature 

isotopique indiquée pour chaque classe de taille N correspond à celle estimée pour la classe de taille N 

– 1, cf texte pour plus de détail). 

 

 

Tableau IV.3.10. Fractionnement isotopique en azote (δ15
N merlu - δ15

N bol alimentaire, en ‰) des 

juvéniles de merlu regroupés par classe de taille et saison (fractionnement calculé en utilisant la 

signature isotopique des merlus de la classe de taille N et celle du bol alimentaire de la classe de taille 

N – 1 cf texte pour plus de détail ; les valeurs entre parenthèses correspondent à l’écart-type). 

    Fractionnement    

 Classe de taille (cm) Printemps Automne  

 10-14 1,09 2,12  

 15-19 0,88 1,48  

 20-24 1,29 2,04  

 
Toutes tailles 1,09 (0,20) 1,88 (0,35) 

 



  Réseau trophique des juvéniles de merlu 

 149 

3.2.4. Structure des réseaux trophiques des juvéniles de merlu 

 

3.2.4.1. Source(s) de matière organique exploitée(s) 

 

Les valeurs des signatures isotopiques en azote et en carbone des sources de matière 

organique, des juvéniles de merlu et de leurs différents types de proies (crustacés et poissons) 

indiquent que le réseau trophique des juvéniles de merlu repose majoritairement sur la 

production phytoplanctonique pour les deux saisons étudiées (fig. IV.3.13 et IV.3.14). Les 

juvéniles de merlu et leurs proies sont en effet positionnés dans la gamme de valeurs 

théoriques (droites en pointillés) qui correspond aux transferts trophiques effectués à partir du 

phytoplancton. A chaque saison, la régression linéaire testée entre le δ15N et le δ13C des 

différentes espèces qui constituent ce réseau trophique (i.e. phytoplancton, juvéniles de merlu 

et proies des juvéniles de merlu) est positive et significative (printemps : δ15N = 1,11 × δ13C + 

27,33,  R² = 0,45,  F = 10,57,  p = 0,006,  N = 18 ; automne : δ15N = 1,64 × δ13C + 38,38,  R² 

= 0,80,  F = 43,43,  p < 0,001,  N = 16). 

A titre de comparaison, trois espèces macrobenthiques ont été positionnées en fonction de 

leurs signatures isotopiques en azote et en carbone au printemps 2004 : deux polychètes 

Sternaspis scutata et Glycera rouxi, et le crabe Goneplax rhomboides (fig. IV.3.13). Elles 

illustrent un réseau trophique dont la source principale de matière organique est celle du 

sédiment de surface. 

 

 

3.2.4.2. Positionnement trophique des espèces au sein du réseau 

 

Signatures isotopiques en azote 

La signature isotopique en azote des juvéniles de merlu et de la plupart de leurs proies 

forment un « continuum » de valeurs pour lequel différents groupes trophiques ne peuvent pas 

être mis en évidence (fig. IV.3.8, IV.3.13 et IV.3.14). Cependant, certaines proies se 

distinguent clairement comme les euphausiacés qui ont un δ15N significativement plus faible 

que celui des autres proies (p < 0,001) au printemps (fig. IV.3.8 et IV.3.13) et à l’automne 

(fig. IV.3.8 et IV.3.14). L. friesii et T. minutus 10-15 cm sont les deux espèces qui montrent 

les valeurs de δ15N les plus élevées (p < 0,001) au printemps et à l’automne (fig. IV.3.8 et 

IV.3.13). A l’automne, les signatures en azote des amphipodes et des mysidacés sont 
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significativement différentes de celles des autres espèces (p < 0,001). Ces deux types de 

proies sont positionnés entre les euphausiacés et les autres espèces du réseau trophique (fig. 

IV.3.8 et IV.3.14). 

La structure générale des réseaux trophiques des juvéniles de merlu au printemps et à 

l’automne est semblable : phytoplancton, crustacés suprabenthiques, crevettes, E. 

encrasicolus - S. pilchardus - merlus < 15 cm - T. minutus < 10 cm, merlus 15 à 24 cm, et L. 

friesii - T. minutus 10-15 cm. 

 

 

 

Figure IV.3.13. Signatures isotopiques (moyenne en ‰ ± erreur standard) en carbone (δ13
C) et en 

azote (δ15
N) des sources potentielles de matière organique, des juvéniles de merlu et de leurs 

principales proies au printemps 2004 (M1 à M4 : groupes de taille de merlu de 5-9 à 20-24 cm 

respectivement ; MOP Rhône : Matière Organique Particulaire dans l’eau du Rhône ; MOP eau 

surface : Matière Organique Particulaire dans l’eau de surface ; MOP sédiment : Matière Organique 

Particulaire du sédiment ; Phytoplancton : Matière Organique Particulaire dans l’eau au maximum de 

chlorophylle ; trois espèces macrobenthiques ont été positionnées afin d’illustrer l’utilisation de la 

MOP du sédiment : Sternaspis scutata, Goneplax rhomboides et Glycera rouxi ; les droites en 

pointillés représentent l’intervalle de confiance des fractionnements trophiques en carbone (1 à 2‰) et 

en azote (2,5 à 4,5‰) à partir de la MOP du sédiment et du Phytoplancton). 
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Au printemps et à l’automne, les valeurs de δ15N des quatre groupes de merlu illustrent le 

changement progressif du positionnement trophique des juvéniles de cette espèce avec la 

taille. 

Un résultat important apparaît au printemps, les signatures isotopiques en azote du 

phytoplancton et des euphausiacés ne diffèrent pas significativement (p = 0.637) (fig. 

IV.3.13), alors que ces deux compartiments constituent deux niveaux trophiques théoriques 

distincts (producteurs primaires et consommateurs primaires respectivement). A l’automne, le 

δ15N des euphausiacés est significativement plus élevé que celui du phytoplancton (p < 0,01). 

 

 

 

Figure IV.3.14. Signatures isotopiques (moyenne en ‰ ± erreur standard) en carbone (δ13
C) et en 

azote (δ15
N) des sources potentielles de matière organique, des juvéniles de merlu et de leurs 

principales proies à l’automne 2004 (M1 à M4 : groupes de taille de merlu de 5-9 à 20-24 cm 

respectivement ; MOP Rhône : Matière Organique Particulaire dans l’eau du Rhône ; MOP eau 

surface : Matière Organique Particulaire dans l’eau de surface ; MOP sédiment : Matière Organique 

Particulaire du sédiment ; Phytoplancton : Matière Organique Particulaire dans l’eau au maximum de 

chlorophylle ; les droites en pointillés représentent l’intervalle de confiance des fractionnements 

trophiques en carbone (1 à 2‰) et en azote (2,5 à 4,5‰) à partir de la MOP du sédiment et du 

Phytoplancton). 
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Niveau Trophique estimé 

L’estimation du niveau trophique des organismes à partir de leur signature isotopique en azote 

nécessite l’identification d’une ligne de base pertinente et une très bonne connaissance de sa 

signature en azote. Les résultats obtenus précédemment montrent que le phytoplancton est la 

source principale de matière organique des réseaux trophiques des juvéniles de merlu au 

printemps et à l’automne (§ 3.2.4.1). Mais le phytoplancton échantillonné ne peut pas être 

utilisé comme ligne de base fiable, en particulier au printemps pour deux raisons : (1) la 

majorité des espèces du réseau trophique montre un changement saisonnier très marqué de 

leur δ15N, avec des valeurs plus élevées à l’automne qu’au printemps (fig. IV.3.8). Ces 

résultats suggèrent un effet saisonnier au niveau de la source (c’est-à-dire un δ15N du 

phytoplancton plus élevé à l’automne), mais les signatures isotopique en azote obtenues sont 

équivalentes au printemps et à l’automne (fig. IV.3.5). Le fait que le phytoplancton et les 

euphausiacés aient un δ15N équivalent au printemps (fig. IV.3.13) indique qu’une signature 

représentative du phytoplancton devrait probablement être plus faible. 

(2) au printemps, le phytoplancton présente une variabilité spatiale de sa signature isotopique 

en azote (secteurs : I > III > II > IV, fig. IV.3.6), alors que les signatures de la plupart des 

espèces du réseau trophique ne varient pas dans l’espace (tab. IV.3.7). Dans le cas des deux 

espèces pour lesquelles des variations de leur δ15N sont mises en évidence, les tendances entre 

secteurs (fig. IV.3.9) ne correspondent pas à celles observées dans le cas du phytoplancton. 

Par contre, à l’automne, les variations entre secteurs du δ15N des mysidacés et de S. 

pilchardus 10-15 cm (secteurs : II > III = IV > I, fig. IV.3.9) sont semblables à celles du 

phytoplancton (secteurs : II > IV >I = III, fig. IV.3.6). Le phytoplancton échantillonné est 

peut-être une ligne de base fiable à l’automne, mais probablement pas au printemps. 

Plutôt que d’utiliser un producteur primaire (ici le phytoplancton) comme ligne de base, il est 

donc préférable de se servir d’un consommateur primaire afin d’avoir une signature 

isotopique en azote représentative d’une plus longue période d’acquisition de la composition 

isotopique (Cabana et Rasmussen 1996, Vander Zanden et al. 1997, Post 2002, Jennings et 

Warr 2003). Dans la présente étude, les euphausiacés ont donc été retenus comme ligne de 

base des réseaux trophiques des juvéniles de merlu au printemps et à l’automne, dans la 

mesure où ce sont des phytoplanctonophages. 

Les proies des juvéniles de merlu ont un niveau trophique estimé (NT) compris entre 2,6 et 

4,0 au printemps, et 2,5 et 3,8 à l’automne (tab. IV.3.11). La majorité d’entre elles (exception 

faite de L. friesii) couvre une faible gamme de valeurs de NT de 2,5 à 3,5 pour les deux 
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saisons étudiées, soit des différences maximales de 1 NT entre les divers groupes de proies. 

Le positionnement trophique des proies à chaque saison est évidemment le même que celui 

décrit précédemment avec leur signature isotopique en azote (i.e. crustacés suprabenthiques, 

crevettes, petits pélagiques - T. minutus < 10 cm, et L. friesii). L’utilisation du NT permet, en 

revanche, de comparer le positionnement des proies entre les deux saisons en s’affranchissant 

des variations de signature isotopique liées à la source de matière organique (i.e. 

phytoplancton). Trois catégories de proies présentent une différence significative de NT avec 

la saison (tab. IV.3.11). Les mysidacés ont un NT sensiblement plus élevé au printemps qu’à 

l’automne, alors que S. pilchardus < 10 cm et T. minutus < 10 cm montrent des valeurs plus 

élevées à l’automne. Le NT des autres proies est équivalent entre les deux saisons. 

 

 

Tableau IV.3.11. Niveau trophique estimé (NT) des proies des juvéniles de merlu au printemps et à 

l’automne 2004 (e.s. : erreur standard ; < : valeur inférieure à 0,1 ; en gras : différence saisonnière 

significative au seuil α = 0,01 ; la ligne de base utilisée pour le calcul du NT est la signature 

isotopique en azote des euphausiacés). 

   Printemps   Automne   

 Type de proie NT e.s. NT e.s.  

 amphipodes 2,6 0,1 2,6   

 mysidacés 2,8 < 2,5 0,1  

 crevettes 2,9 < 2,9 0,1  

 E. encrasicolus < 10 cm 2,9 < 3,0 0,2  

 S. pilchardus < 10 cm 2,9 < 3,3 0,1  

 E. encrasicolus 10-15 cm 3,0 < 3,1 0,1  

 T. minutus < 10 cm 3,1 0,1 3,5 0,1  

 S. pilchardus 10-15 cm 3,3 < 3,3 0,1  

 L. friesii 4,0 < 3,8 <  

 

 

Le niveau trophique du bol alimentaire des quatre groupes de taille de juvéniles de merlu a 

également été étudié à chaque saison (fig. IV.3.15). A taille équivalente, il ne diffère pas 

significativement entre le printemps et l’automne. Le NT du bol alimentaire varie 

significativement avec la taille des merlus, les valeurs obtenues pour les individus de 5-9 cm 

sont plus faibles que celles des individus de 10 à 24 cm (moyennes : 2,8 et 3,1 

respectivement). 
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Figure IV.3.15. Niveau trophique estimé (moyenne ± erreur standard) du bol alimentaire des quatre 

groupes de taille de juvéniles de merlu au printemps et à l’automne 2004 (a et b indiquent les 

moyennes significativement différentes au seuil maximal α = 0,05 ; la ligne de base utilisée pour le 

calcul du NT est la signature isotopique en azote des euphausiacés). 

 

 

Le niveau trophique des juvéniles de merlu, calculé selon deux méthodes, est présenté en 

fonction de la taille et de la saison (fig. IV.3.16 et tab. IV.3.12). 

Le NT estimé avec un fractionnement constant de 3,4‰ pour l’ensemble du réseau 

trophique et les deux saisons aboutit à un effet saisonnier marqué (fig. IV.3.16). Chacun des 

quatre groupes de taille de merlu a un NT significativement plus élevé à l’automne qu’au 

printemps. La différence observée est de 0,3 chez les individus de 5-9, 15-19 et 20-24 cm, et 

de 0,2 chez ceux de 10-14 cm. Avec cette méthode, le NT des juvéniles de merlu s’échelonne 

de 3,0 à 3,4 au printemps, et de 3,3 à 3,7 à l’automne entre les individus de 5-9 et 20-24 cm 

(tab. IV.3.12). 

Le calcul du NT avec un fractionnement variable a consisté à utiliser un fractionnement de 

3,4‰ de la ligne de base (euphausiacés) jusqu’aux proies (bol alimentaire) pour les deux 

saisons et le fractionnement estimé pour le merlu à chaque saison (i.e. 1,09‰ et 1,88‰ au 

printemps et à l’automne respectivement cf tab IV.3.10). Dans ce cas, les juvéniles de merlu 

ne montrent pas de différence significative de leur NT avec la saison (fig. IV.3.16). Les 

valeurs de NT sont comprises entre 3,7 et 4,1 chez les individus de 5-9 et 20-24 cm (tab. 

IV.3.12). Le NT des juvéniles calculé avec cette méthode est supérieur à celui estimé avec un 

fractionnement constant (NT de 3,0 à 3,7). 
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Figure IV.3.16. Comparaison saisonnière (printemps vs automne 2004) du niveau trophique estimé 

(moyenne ± erreur standard) des juvéniles de merlu calculé avec un fractionnement variable (gauche) 

et un fractionnement constant (droite) (fractionnements variable et constant cf détail dans le texte ; 

n.s. : moyennes qui ne diffèrent pas significativement au seuil maximal α = 0,05 ; ∗∗∗ : moyennes 

significativement différentes au seuil α = 0,001 ; la ligne de base utilisée pour le calcul du NT est la 

signature isotopique en azote des euphausiacés ; les erreurs standards ne sont pas visibles car 

inférieures à 0,1). 

 

 

Tableau IV.3.12. Niveau trophique estimé (NT) des juvéniles de merlu au printemps et à l’automne 

2004 calculé avec un fractionnement variable (F variable) et un fractionnement constant (F constant) 

(N : taille de l’échantillon ; entre parenthèses : erreur standard ; < : valeur inférieure à 0,1 ; test : 

ANOVA et tests post hoc de Tukey, les lettres indiquent les différences significatives entre classes de 

taille d’une même saison au seuil maximal α = 0,05 ; la ligne de base utilisée pour le calcul du NT est 

la signature isotopique en azote des euphausiacés). 

     F variable   F constant   

 
Saison Classe de taille N NT test NT test  

 5-9 cm 24 3,7 (<) a 3,0 (<) a  

 10-14 cm 36 3,8 (<) b 3,2 (<) b  

 15-19 cm 15 3,9 (<) bc 3,3 (<) bc  

 P
ri
n
te
m
p
s 

20-24 cm 19 4,1 (<) c 3,4 (<) c  

 
5-9 cm 19 3,7 (<) a 3,3 (<) a  

 10-14 cm 20 3,8 (<) a 3,4 (0,1) a  

 15-19 cm 20 4,0 (0,1) b 3,6 (0,1) b  

 A
u
to
m
n
e 

20-24 cm 20 4,1 (<) b 3,7 (<) b  
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Pour chaque saison séparément, les variations du niveau trophique des juvéniles de merlu 

selon leur taille sont équivalentes avec les deux méthodes employées (tab. IV.3.12), et 

représentent une augmentation de niveau trophique de 0,4 entre les individus de 5-9 cm et 

ceux de 20-24 cm. Au printemps les regroupements suivants sont observés : 5-9 cm < 10-14, 

15-19 et 20-24 cm, et 10-14 cm < 20-24 cm. A l’automne, les merlus se répartissent en deux 

groupes de NT : les individus de 5-9 et 10-14 cm, et ceux de 15-19 et 20-24 cm dont le NT est 

plus élevé. 
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4. SYNTHÈSE ET DISCUSSION 

 

Le fonctionnement trophique des écosystèmes est couramment étudié avec les signatures en 

isotopes stables des organismes. L’interprétation de ces données repose sur plusieurs 

hypothèses concernant la relation entre la composition isotopique du consommateur et celle 

de sa nourriture (Gannes et al 1997, Post 2002). Le principe de base est que la signature 

isotopique des tissus de l’organisme reflète la signature de sa nourriture plus une valeur de 

fractionnement spécifique à chaque élément. La signature isotopique en carbone (δ13C) est 

conservée dans les réseaux trophiques du fait d’un faible fractionnement trophique de cet 

élément (1,0‰), et permet ainsi d’identifier les sources de matière organique qui sont à la 

base de ces réseaux (De Niro et Epstein 1978, Peterson et Fry 1987, Pinnegar et Polunin 1999, 

Vander Zanden et Rasmussen 2001, Post 2002). Le fractionnement trophique élevé des 

isotopes stables de l’azote (3,4‰) a conduit à utiliser la signature en azote (δ15N) comme 

indicateur du positionnement trophique des organismes dans les écosystèmes (De Niro et 

Epstein 1981, Minagawa et Wada 1984, Vander Zanden et Rasmussen 2001, Post 2002). Mais 

des travaux récents ont mis en avant la nécessité d’interpréter avec précaution les 

changements de δ15N, notamment chez les poissons, pour ne pas les attribuer 

systématiquement à des différences de position trophique (e.g. Olive et al. 2003, Sweeting et 

al. 2007). C’est pourquoi les résultats obtenus dans la présente étude ont été interprétés en 

prenant en compte les divers processus susceptibles d’influencer la signature isotopique en 

azote du muscle des juvéniles de merlu. 

 

 

4.1. Sources de matière organique des réseaux trophiques des juvéniles de merlu dans le 

golfe du Lion 

 

4.1.1. Le phytoplancton marin, principale source de matière organique des réseaux trophiques 

des juvéniles de merlu 

 

La matière organique particulaire (MOP) prélevée à la profondeur du maximum de 

chlorophylle (fraction de 63 à 200 µm) dans les quatre secteurs de la présente étude est 

composée majoritairement de phytoplancton marin (diatomées et dinoflagellés) (Harmelin-

Vivien et al. soumis). La signature isotopique en carbone de ces échantillons (-20,07‰ ± 
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0,16) est comprise dans la gamme de valeurs généralement trouvée pour de la MOP 

représentative du phytoplancton marin (-24 à -18‰ : Ostrom et Fry 1993 ; -22 à -19‰ : 

Hedges et al. 1997). La valeur du rapport C/N (Redfield et al. 1963) mesurée est de 7,83 (± 

0,27), valeur inférieure à 8 comme celle du phytoplancton d’origine marine (Milliman et al. 

1984). L’ensemble des paramètres analysés sur la MOP du maximum de chlorophylle 

démontrent que ce type d’échantillon est particulièrement représentatif du phytoplancton 

marin. 

Les signatures isotopiques en carbone des juvéniles de merlu et de leur différentes proies (i.e. 

crustacés suprabenthiques, poissons benthiques, poissons démersaux et poissons pélagiques) 

comprises entre -19,69 et -17,14‰ indiquent que la MOP du maximum de chlorophylle est la 

source principale de matière organique de tous ces organismes, et ceci quel que soit le secteur 

et la saison. L’absence de relation entre la signature en carbone des merlus et leur taille 

montre qu’il n’y a pas de changement de source de matière organique avec les variations 

ontogéniques de l’alimentation des juvéniles de merlu. Par conséquent, les réseaux trophiques 

des juvéniles de merlu de 5 à 24 cm reposent essentiellement sur la production 

phytoplanctonique marine au printemps et à l’automne dans le golfe du Lion. 

 

 

4.1.2. La MOP sédimentée, source potentielle de matière organique des réseaux trophiques 

des juvéniles de merlu 

 

La matière organique particulaire du sédiment de surface présente une signature isotopique en 

carbone nettement plus négative (-24,60‰ ± 0,09) que celle du phytoplancton (-20,07‰ ± 

0,16), permettant ainsi une distinction des espèces exploitant l’une ou l’autre de ces sources 

de matière organique. En se basant sur le δ13C des espèces du réseau trophique des juvéniles 

de merlu (valeurs comprises entre -19,69 et -17,14‰), les résultats obtenus ne mettent pas en 

évidence d’utilisation de la MOP sédimentée. Par contre, la signature isotopique en azote des 

divers compartiments étudiés soulève une interrogation sur la source de matière organique 

d’une espèce, en particulier : Lesueurigobius friesii. Or, ce gobie joue un rôle majeur dans le 

régime alimentaire des juvéniles de merlu < 15 cm dans certains secteurs et à certaines 

périodes (e.g. secteur IV au printemps 2003 et à l’automne 2004 : pourcentage en masse dans 

l’estomac de 48 et 42% respectivement cf chapitre III). Le δ15N de L. friesii est, en fait, le 

plus élevé de toutes les organismes analysées (printemps : 10,17 ‰ ± 0,11 ; automne : 10,84 

‰ ± 0,07), suggérant un niveau trophique supérieure à celui des juvéniles de merlu. La seule 



  Réseau trophique des juvéniles de merlu 

 159 

étude sur l’écologie trophique de ce gobie (à notre connaissance) a été menée sur la côte ouest 

de l’Écosse, et indique qu’il se nourrit majoritairement de polychètes (64% en masse), mais 

aussi de crustacés suprabenthiques (21% en masse d’amphipodes) (Gibson et Ezzi 1987). 

Malgré l’absence d’informations sur la catégorie trophique des polychètes consommées (i.e. 

suspensivore, déposivore de surface ou de sub-surface, ou carnivore), une hypothèse peut 

expliquer les fortes valeurs de δ15N mesurées dans le muscle de L. friesii. Elles résulteraient 

d’une alimentation constituée d’une proportion importante de polychètes positionnés 

relativement haut (consommateur secondaire) dans un réseau trophique basé sur la MOP du 

sédiment de surface (e.g. un polychète carnivore comme Glycera rouxi cf fig. IV.3.13). Selon 

cette hypothèse, le gobie L. friesii, constitue donc une voie potentielle d’incorporation de 

MOP sédimentée dans les réseaux trophiques des juvéniles de merlu dans le golfe du Lion. 

 

 

4.1.3. Influence(s) des apports du Rhône sur les réseaux trophiques des juvéniles de merlu 

 

Dans le milieu marin, les zones côtières représentent seulement 8% de la surface mondiale des 

océans mais correspondent à environ un tiers de la productivité (Wollast 1991). Le 

renforcement de la production biologique dans ces zones est une conséquence du transport en 

mer d’éléments nutritifs d’origine terrestre par les rivières (Gaudy et al. 2003). Les apports 

terrestres correspondent à des éléments dissous (e.g. nitrates, phosphates) et particulaires (e.g. 

phytoplancton d’eau douce, débris végétaux terrestres) qui peuvent tous deux être exploités 

par les organismes marins. 

Dans la présente étude, il a été démontré que les réseaux trophiques des juvéniles de merlu 

reposent essentiellement sur la production phytoplanctonique marine. Une influence des 

apports du Rhône sur la dynamique de ces réseaux doit probablement se produire par le biais 

des éléments dissous car le Rhône constitue la source principale de nitrate du golfe du Lion et 

contribue à 70% de la production primaire nouvelle de la zone (Conan et al. 1998). 

Par ailleurs, une voie potentielle d’utilisation de MOP sédimentée par les réseaux trophiques 

des juvéniles de merlu a été proposée via le gobie L. friesii. Il peut donc s’agir d’une voie 

d’incorporation de MOP d’origine marine (i.e. phytoplancton) mais aussi de MOP d’origine 

terrestre dans la mesure où le matériel sédimenté est composé d’éléments particulaires 

transportés par le Rhône. La dynamique des apports particulaires du Rhône dans le golfe du 

Lion repose sur un système multi-couches qui se forme à l’embouchure du fleuve (Aloisi et 

al. 1979). La couche de surface est < 1m d’épaisseur et correspond au panache, sa dilution 
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dépend des processus physiques (i.e. régime du Rhône et des courants). Une deuxième couche 

épaisse d’environ 10 m est présente proche du fond, elle constitue la couche néphéloïde de 

fond (BNL). Le transport principal et la distribution du matériel du Rhône dans les eaux du 

plateau continental sont réalisés par les transferts advectifs via la BNL (Aloisi et al. 1982, 

Durrieu de Madron et Panouse 1996), et non pas par la sédimentation des particules de la 

couche de surface. C’est un mécanisme permanent sur la totalité du plateau continental 

(Roussiez et al. 2005). Cependant dans l’étude récente de Tesi et al. (2007), la majorité des 

échantillons de sédiment superficiel collectés dans la ceinture centrale de vase (à mi-plateau) 

présente une signature isotopique en carbone majoritairement marine. Ces résultats indiquent 

que la MOP du sédiment de surface est largement composée de phytoplancton marin dans la 

partie centrale du plateau continental. En revanche les mêmes auteurs ont démontré, au niveau 

du prodelta, que la composition du sédiment superficiel est très largement influencée par les 

apports particulaires du Rhône. D’après Bouloubassi et al. (1997), la fraction de carbone 

d'origine terrestre du sédiment est supérieure à 50% dans cette zone. 

Les secteurs dans lesquels les réseaux trophiques des juvéniles de merlu ont été analysés sont 

localisés hors de la zone du prodelta qui est directement sous l’influence des apports 

particulaires du Rhône. La détection d’une éventuelle utilisation de MOP rhodanienne dans 

ces réseaux trophiques est donc difficile. D’autant plus que le régime des débits du Rhône est 

déficitaire depuis 2003 (fig. IV.4.1). La contribution du matériel d’origine terrestre à la compo 

 

 

Figure IV.4.1. Débits annuels du Rhône (m3.s-1) représentés sous forme de somme cumulée des 

différences à la moyenne annuelle générale de 1688 m3.s-1 calculée à partir des années 1920 à 2005 

(les valeurs négatives et positives correspondent respectivement à un régime déficitaire et excédentaire 

par rapport à la moyenne de 1688 m3.s-1 ; données relevées à la station de Beaucaire par la Compagnie 

Nationale du Rhône). 
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sition de la MOP du sédiment superficiel hors du prodelta devait certainement être faible au 

cours de l’année étudiée (i.e. 2004, débit moyen annuel de 1385 m3.s-1) par rapport aux années 

où le régime est excédentaire (e.g. 2001, débit moyen annuel de 2080 m3.s-1). 

Des travaux menés dans la zone très côtière face à l’embouchure du Rhône ont montré, grâce 

aux analyses des isotopes stables, qu’il y avait transfert de MOP d'origine terrestre dans le 

réseau trophique de la sole (Solea solea) par l’intermédiaire des polychètes dépositivores 

(Darnaude 2003). Des relations positives ont ainsi été mises en évidence entre le débit du 

Rhône, l’abondance des polychètes et les quantités de soles débarquées dans le port de 

Martigues (Salen-Picard et al. 2002). 

 

 

4.2. Variations spatio-temporelles de la signature isotopique en azote des juvéniles de 

merlu : changements réels du positionnement trophique ? 

 

L’étude de la composition en isotope stable de l’azote des juvéniles de merlu a mis en 

évidence une variabilité de celle-ci liée à plusieurs facteurs tels que la taille des individus, leur 

localisation sur le plateau continental du golfe du Lion, l’année et la saison. La 

compréhension de ces variations est essentielle pour déterminer si elles traduisent des 

modifications de la structure des réseaux trophiques des juvéniles de merlu. Un changement 

de δ15N chez un consommateur n’implique pas toujours l’utilisation de ressources 

alimentaires différentes, il peut résulter d’autres mécanismes. La composition en isotopes 

stables d’un organisme est, en effet, déterminée par la signature isotopique de sa nourriture 

mais aussi par son état métabolique et physiologique. La variabilité du δ15N au niveau de la 

nourriture est due soit à un changement réel de position trophique des proies consommées, 

soit à des variations de la signature en azote de la source de matière organique sur laquelle 

repose le réseau trophique analysé (ici le phytoplancton). Les processus biochimiques et 

physiologiques qui se produisent au niveau du consommateur peuvent également induire une 

variabilité de sa signature isotopique en azote dans le muscle essentiellement par le biais du 

fractionnement isotopique. Les changements de δ15N identifiés chez les juvéniles de merlu 

sont liés à ces trois types de mécanismes (i.e. positionnement trophique, source de matière 

organique et fractionnement isotopique). 
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4.2.1. Changements ontogéniques du positionnement trophique des juvéniles de merlu et 

temps d’intégration de la signature isotopique en azote dans le muscle 

 

La relation obtenue entre la signature isotopique en azote des juvéniles de merlu et la taille 

des individus est de type logistique, et elle se caractérise par une augmentation du δ15N à 

partir de 15-16 cm et une inflexion autour de 20 cm. La corrélation mise en évidence entre le 

δ15N des juvéniles de merlu et la proportion en masse de poissons pélagiques dans leur 

alimentation (S. pilchardus et E. encrasicolus) montre que les variations du δ15N sont liées 

aux changements ontogéniques du type de proies consommées. Les plus petits juvéniles (< 10 

cm) se nourrissent majoritairement de crustacés (suprabenthos et crevettes) dont le δ15N est 

sensiblement plus faible que celui des poissons pélagiques constituant l’essentiel de 

l’alimentation des juvéniles de 15 à 24 cm. La transition crustacés-poissons s’opère chez les 

individus du groupe de taille 10 à 14 cm. Afin de ne pas réduire le niveau trophique (NT) de 

la nourriture des juvéniles de merlu aux seules proies principales, une mesure du δ15N du bol 

alimentaire des juvéniles de merlu a été réalisée permettant ainsi de prendre en compte 

l’ensemble de la diversité des proies consommées (observée chez les individus < 15 cm 

principalement). Le bol alimentaire des individus < 10 cm a un niveau trophique plus faible 

(NT = 2,8) que celui des juvéniles de 10 à 24 cm (NT = 3,1). L’augmentation ontogénique du 

δ15N des juvéniles de merlu reflète donc une augmentation de leur niveau trophique, il varie 

de 3,7 pour les individus de 5 à 9 cm à 4,1 pour ceux de 20 à 24 cm. Ces valeurs sont en 

accord avec celles estimées (à partir des contenus stomacaux) chez des merlus de 8 à 14 cm 

(NT = 3,9) et de 14 à 25 cm (NT = 4,2) dans le golfe du Lion (Stergiou et Karpouzi 2002). La 

faible amplitude de variation du niveau trophique chez les juvéniles de merlu indique que la 

diversité des proies n’implique pas un degré d’omnivorie élevé. La majorité des proies des 

juvéniles ont des positions trophiques relativement proches qui forment un « continuum » de 

valeurs comprises entre 2,5 pour les mysidacés et 3,3 pour S. pilchardus de 10-15 cm, il s’agit 

principalement de consommateurs primaires et secondaires. E. encrasicolus est, par exemple, 

un consommateur secondaire qui se nourrit essentiellement de copépodes dans le golfe du 

Lion (Plounevez et Champalbert 2000). Mais certaines espèces ont un régime alimentaire 

composé d’un mélange de zooplancton et de phytoplancton. C’est la cas notamment de 

S. pilchardus dont l’alimentation, bien que dominée par le zooplancton (Bode et al. 2004), est 

constituée de proportions variables de phytoplancton (Varela et al. 1990). 
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Les signatures isotopiques en azote des euphausiacés et de L. friesii se distinguent de celles 

des autres proies des juvéniles de merlu. Les faibles valeurs de δ15N des euphausiacés 

indiquent que ceux-ci sont des consommateurs primaires. Il a en effet été montré que l’espèce 

dominant l’échantillonnage réalisé, Nyctiphanes couchi, se nourrit de diatomées et de 

dinoflagellés (Mauchline 1980). A l’inverse, les fortes valeurs de δ15N chez L. friesii 

suggèrent une position trophique élevée, mais l’interprétation en terme de niveau trophique 

est délicate étant donnée l’incertitude sur la source de matière organique utilisée par cette 

espèce (cf § 4.1.2). 

 

Par ailleurs, la comparaison des variations ontogéniques détaillées (i.e. par classe 

centimétrique) de la signature isotopique en azote des juvéniles de merlu et de la proportion 

en masse des poissons pélagiques dans leur alimentation montre un décalage entre les tailles à 

partir desquelles ces deux variables commencent à augmenter (consommation de poissons 

pélagiques à partir de 13 cm et augmentation du δ15N du merlu à partir de 16 cm). Ce 

décalage d’environ 3 cm correspond très probablement au temps d’intégration dans le muscle 

du merlu de l’azote qui provient de sa nourriture. A partir du différentiel de taille mis en 

évidence et du taux de croissance des juvéniles de merlu, le temps d’intégration de la 

signature isotopique en azote peut être estimé. Dans ce contexte, il s’agit de déterminer un 

ordre de grandeur du temps nécessaire au muscle pour refléter un changement de δ15N de la 

nourriture. L’étude du temps d’intégration (sensu stricto) chez un consommateur nécessite un 

suivi de sa signature isotopique au cours du temps après un changement de nourriture. Ce type 

d’analyse est généralement mis en œuvre en milieu expérimental (Hesslein et al. 1993, 

Herzka et Holt 2000, MacAvoy et al. 2001, Maruyama et al. 2001, Bosley et al. 2002, Witting 

et al. 2004, Gaye-Siessegger et al. 2004, Sakano et al. 2005, Suzuki et al. 2005, Logan et al. 

2006, Guelinckx et al. 2007). 

Le taux de croissance des juvéniles de merlu dans le golfe du Lion a été remis en cause à la 

suite des marquages réalisés en Atlantique sur cette espèce (De Pontual et al. 2003, 2006). De 

plus, Morales-Nin et Moranta (2004) ont démontré en mer Catalane que le taux de croissance 

de juvéniles de merlu (< 25 cm) pêchés au mois de juin (i.e. pour la période du printemps) est 

de 2,5 cm par mois. En se basant sur cette valeur, le « temps d’intégration » de la signature 

isotopique en azote dans le muscle des juvéniles de merlu est estimé à 1,2 mois (calculé de la 

façon suivante : 3 cm × 1 mois / 2,5 cm) au printemps dans le golfe du Lion. Autrement dit, 

une modification du δ15N de la nourriture des juvéniles de merlu est observable au niveau du 
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muscle après un intervalle de temps d’un mois à un mois et demi. D’après Witting et al. 

(2004), la signature isotopique du tissu d’un organisme reflète celle de sa nourriture lorsque 

l’état d’équilibre des compositions isotopiques entre consommateur et nourriture est atteint à 

environ 75%. La période de 1-1½ mois, mise en évidence dans la présente étude, correspond 

probablement au temps nécessaire pour parvenir à 75% (au moins) de l’équilibre des 

compositions isotopiques en azote du muscle des juvéniles de merlu et de leur alimentation. 

Le renouvellement isotopique du muscle est basé sur deux processus : la synthèse de 

nouveaux tissus par croissance de l’organisme et le renouvellement métabolique des anciens 

tissus (Fry et Arnold 1982, Tieszen et al. 1983, Hesslein et al. 1993). Mais chez la plupart des 

juvéniles de poissons l’effet de la croissance est prédominant par rapport à celui du 

métabolisme (Herzka et Holt 2000, Maruyama et al. 2001, Bosley et al. 2002, Herzka 2005, 

Sakano et al. 2005, Suzuki et al. 2005). Le temps d’intégration de la signature isotopique en 

azote estimé pour les merlus juvéniles est relativement proche de ceux démontrés chez les 

juvéniles d’espèces dont la vitesse de croissance est équivalente (tab. IV.4.1). Les trois 

espèces présentées ont une croissance en masse (rapport entre les masses finale et initiale pour 

un intervalle de temps d’un mois) comprise entre 1,5 et 2,4.mois-1 (2,1.mois-1 pour les 

juvéniles de merlu), et un temps d’intégration (75% de l’état d’équilibre) qui varie entre un 

mois et un mois et demi. 

 

 

Tableau IV.4.1. Temps de renouvellement (50 et 75% de l’état d’équilibre, en mois) de la 

composition isotopique en azote du muscle de divers juvéniles de poissons (croissance en masse : 

rapport entre les masses moyennes finale et initiale des individus pour un intervalle de temps d’un 

mois, pour les merlus elle a été estimée à partir du rapport des masses mesurées pour les juvéniles de 

16 et 13 cm ; en gras : valeur calculée par les différents auteurs ; ∗ : estimations réalisées à partir des 

valeurs calculées par les auteurs ; - : pas d’estimation). 

 
Espèce 

Croissance en masse 
(.mois-1) 

Temps d’intégration 
(mois) 

Référence 
 

   ½ vie  ¾ vie   

 Rhinogobius sp. 1,5 1,1 ≈ 1,5* Maruyama et al. 2001  

 Oncorhynchus nerka 2,2 - 1 Sakano et al. 2005  

 Lateolabrax japonicus 2,4 0,7 ≈ 1* Suzuki et al. 2005  

 Merluccius merluccius 2,1 - ≈ 1 à 1,5 Présente étude  
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L’interprétation ultérieure (§ 4.2.2 et 4.2.3) des variations spatio-temporelles de la signature 

isotopique des juvéniles de merlu en terme de changements alimentaires (i.e. avec les résultats 

des contenus stomacaux cf chapitre III) a été réalisée en appliquant un décalage entre classes 

de taille afin de prendre en compte le temps d’intégration de la signature isotopique dans le 

muscle du merlu. Il a consisté à comparer le δ15N des merlus de la classe de taille N (e.g. 10-

14 cm) au δ15N du bol alimentaire des merlus de la classe de taille N - 1 (e.g. 5-9 cm). Ce 

décalage est de 5 cm lorsque l’on considère les milieux de classes des quatre groupes de taille 

étudiés (i.e. 7, 12, 17 et 22 cm), et correspond à un intervalle de temps supérieur à celui 

nécessaire au muscle pour refléter à 75% la signature isotopique de la nourriture consommée 

(temps équivalent à une croissance de 3 cm). Par conséquent, le décalage utilisé permet de 

considérer que les signatures isotopiques des juvéniles de merlu reflètent un état d’équilibre 

avec la composition isotopique de la nourriture ingérée. 

 

 

4.2.2. Changements spatiaux du positionnement trophique des juvéniles de merlu ? 

 

L’interprétation des variations spatiales de la signature isotopique en azote d’un 

consommateur nécessite de connaître le δ15N des compartiments du réseau trophique (en 

particulier, de la source de matière organique ou d’une ligne de base) propre à chacun des 

secteurs considérés (Cabana et Rasmussen 1996, Vander Zanden et al. 1997, Post 2002, 

Jennings et Warr 2003). Les signatures en azote du réseau trophique ont été mesurées au 

printemps 2004 et à l’automne 2004, alors qu’aux printemps 2002 et 2003 seules les 

signatures des merlus ont été acquises. De plus, l’échantillonnage est insuffisant pour avoir 

une signature fiable de la ligne de base choisie (i.e. les euphausiacés) dans chacun des 

secteurs au printemps 2004 et à l’automne 2004. Par conséquent, le niveau trophique des 

juvéniles de merlu n’a pas pu être calculé dans les différents secteurs pour les quatre 

campagnes étudiées. Cependant, l’utilisation des signatures isotopiques en azote des proies 

mesurées en 2004 permet d’apporter des explications raisonnables sur les changements dans 

l’espace du δ15N des merlus. Les principales tendances de variation du δ15N des merlus en 

fonction du secteur sont, en effet, cohérentes avec les différences de proies mises en évidence 

(analyse des contenus stomacaux cf chapitre III). L’interprétation pour les printemps 2002 et 

2003 repose sur l’extrapolation des signatures isotopiques des proies mesurées au printemps 

2004. La comparaison des signatures isotopiques des merlus et de leur alimentation porte en 
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particulier sur le δ15N des individus de 15-19 cm et les proies consommées par ceux de 10-14 

cm. 

Au printemps 2002, la signature isotopique en azote des merlus de 15-19 cm est plus élevée à 

la côte qu’au large et suggère une différence de position trophique avec la profondeur. Le type 

de proies majoritairement consommées à la côte est S. pilchardus, alors que plus au large les 

merlus se nourrissent principalement de crustacés suprabenthiques (mysidacés et 

euphausiacés) dont le δ15N est inférieur à celui de S. pilchardus. En 2003, les individus du 

secteur IV (à la côte dans la zone d’Agde) se distinguent de ceux localisés dans les trois autres 

secteurs par des fortes valeurs de δ15N. Dans ce secteur, leur alimentation est constituée d’une 

proportion importante de L. friesii dont la signature en azote est particulièrement élevée par 

rapport à celle de S. pilchardus et des crevettes consommées dans les autres secteurs. Les 

tendances clairement établies pour le δ15N des merlus de 15-19 cm s’observent en partie chez 

les individus de 10-14 cm. Ces résultats indiquent que l’alimentation des merlus de 10-14 cm 

se reflète déjà partiellement dans leur muscle du fait d’un temps d’intégration rapide chez les 

juvéniles de cette espèce. Pour le printemps 2004, la variabilité spatiale des signatures 

isotopiques des merlus de 15-19 cm n’a pas pu être analysée du fait d’une absence de ce 

groupe de taille dans deux secteurs. 

A l’automne, la signature isotopique en azote des merlus de 15-19 cm est plus élevée dans les 

secteurs côtiers que dans ceux situés au large. Dans le secteur IV, cette tendance correspond 

probablement à un positionnement trophique élevé par rapport aux secteurs du large du fait 

d’une alimentation basée sur L. friesii . En revanche, dans le secteur II les proies des juvéniles 

de merlu sont les mêmes que celles dont ils se nourrissent dans le secteur I (S. pilchardus et E. 

encrasicolus), et ont un δ15N proche de celui des proies consommées dans le secteur III 

(crevettes). La valeur élevée de δ15N dans le secteur II ne reflète probablement pas une 

augmentation du niveau trophique des merlus, mais est certainement liée à la variabilité de la 

signature en azote du phytoplancton. Cette hypothèse est renforcée par les mesures réalisées 

sur le phytoplancton, les mysidacés et S. pilchardus 10-15 cm car le δ15N de ces trois 

compartiments est plus élevé dans le secteur II. 

Finalement, les résultats obtenus suggèrent une tendance générale à un positionnement 

trophique plus élevé des juvéniles en cours de transition alimentaire (10 à 19 cm) dans la zone 

côtière (30-50 m) que dans les secteurs situés plus au large (80-100 m). L’opposition avec la 

profondeur du type de ressources alimentaires exploitées par les merlus de 10-14 cm 

démontrée dans le chapitre III (i.e. crustacés au large - poissons à la côte) semble donc avoir 
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une incidence sur leur position trophique. Il est cependant nécessaire de confirmer cette 

tendance par l’estimation du niveau trophique des juvéniles de merlu à partir de lignes de base 

fiables et représentatives de chacune des deux tranches bathymétriques. 

Quelle que soit leur cause (position trophique et/ou source de matière organique), les 

variations de δ15N des merlus observées entre secteurs apportent indirectement des 

informations sur leurs déplacements du fait du caractère intégratif de la signature isotopique 

du muscle. Dans le cas de déplacements réguliers des juvéniles de merlu sur le plateau 

continental leurs signatures isotopiques seraient homogènes entre les secteurs étudiés, 

reflétant ainsi l’exploitation globale des différentes ressources alimentaires caractéristiques à 

chaque secteur. Les résultats obtenus indiquent au contraire que les juvéniles de merlu < 20 

cm sont probablement inféodés à la zone où ils ont été pêchés, au moins à l’échelle du temps 

d’intégration de la signature isotopique dans le muscle (i.e. 1 à 1½ mois). Les signatures en 

isotopes stables des animaux sont en effet un outil approprié pour décrire leurs déplacements 

et leurs migrations (Cherel et Hobson 2005). Les travaux de Vinagre et al. (2007) ont ainsi 

montré une très faible connectivité entre deux sites de nourricerie des juvéniles de Solea 

senegalensis dans l’estuaire du Tage au Portugal. Ces déplacements limités ont été mis en 

évidence en distinguant les signatures isotopiques des individus localisés dans deux sites 

distants d’environ 10 km. De la même manière, des sous-populations de pingouins qui se 

nourrissent dans des environnements distincts ont pu être différenciées à l’échelle de 

l’archipel des Kerguelen (Cherel et Hobson 2007). 

 

 

4.2.3. Changements saisonniers du δ15N des juvéniles de merlu : effets de la ligne de base et 

du fractionnement trophique 

 

La plus forte variabilité de la signature isotopique en azote mesurée dans le muscle des 

juvéniles de merlu est liée à la saison. Les quatre groupes de taille étudiés présentent un δ15N 

plus élevé à l’automne 2004 qu’au printemps 2004, avec une différence moyenne de 2‰. 

Cette variabilité résulte en partie d’un changement de δ15N de la source de matière organique 

du réseau trophique des juvéniles de merlu (i.e. le phytoplancton). En tant que consommateurs 

primaires, les euphausiacés échantillonnés dans la présente étude (majoritairement 

Nyctiphanes couchi) ont été utilisés comme ligne de base (cf § 3.2.4.2). Leur signature 

isotopique en azote diffère d’environ 1‰ avec la saison, avec une valeur plus élevée à 
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l’automne (δ15N = 5,03‰) qu’au printemps (δ15N = 3,92 ‰). Cependant, la différence 

saisonnière observée au niveau de la ligne de base n’explique que partiellement les variations 

mesurées chez les juvéniles de merlu. 

 

Afin de tester l’hypothèse d’un changement saisonnier de position trophique des juvéniles de 

merlu lié à un « effet de la ligne de base », la signature isotopique en azote du bol alimentaire 

a été calculée. Pour chacune des quatre classes de taille, le niveau trophique du bol 

alimentaire, calculé classiquement à partir des valeurs de δ15N, est équivalent aux deux 

saisons. Il est de 2,8 pour le bol alimentaire des merlus de 5-9 cm et de 3,1 pour celui des 

individus de 10 à 24 cm. En revanche, les estimations effectuées pour les juvéniles de merlu 

indiquent un niveau trophique plus élevé (de 0,3) à l’automne pour les quatre classes de taille. 

Ces résultats contradictoires (i.e. niveaux trophiques équivalents de la nourriture et niveaux 

trophiques différents des consommateurs) ont conduit à l’hypothèse d’un fractionnement 

isotopique de l’azote chez les juvéniles de merlu variable avec la saison. C’est en effet 

l’utilisation d’un fractionnement constant quelle que soit la saison (i.e. 3,4‰) qui induit une 

différence de niveau trophique chez les merlus, alors que leur bol alimentaire présente un 

niveau trophique semblable au printemps et à l’automne. Le fractionnement a été estimé à 

chaque saison à partir du différentiel de δ15N entre les juvéniles de merlu et leur bol 

alimentaire, il est de 1,09‰ au printemps et de 1,88‰ à l’automne. Les niveaux trophiques 

des merlus ont alors été recalculés avec un fractionnement variable, c’est-à-dire en appliquant 

un fractionnement de 3,4‰ entre la ligne de base et la nourriture, et de 1,09‰ et 1,88‰ entre 

la nourriture et les merlus au printemps et à l’automne respectivement. Avec cette méthode, 

les juvéniles de merlu ont un niveau trophique équivalent aux deux saisons, résultat en phase 

avec celui trouvé pour le bol alimentaire. De plus, les valeurs obtenues comprises entre 3,7 et 

4,1 sont proches de celles décrites dans la littérature pour le merlu en Méditerranée (Stergiou 

et Karpouzi 2002, détaillé dans le § 4.2.1). Alors que la méthode « classique » 

(fractionnement constant de 3,4‰) aboutit à des valeurs plus faibles de niveau trophique 

comprises entre 3,0 et 3,7. 

Le fractionnement isotopique résultant d’un transfert trophique est habituellement calculé en 

milieu expérimental lorsque l’équilibre de la composition isotopique entre le consommateur et 

sa nourriture est atteint (Martínez del Rio et Wolf 2004). Cependant, certains auteurs ont 

estimé le fractionnement trophique chez des poissons en milieu naturel (e.g. Vander Zanden et 

Rasmussen 2001). Dans la présente étude, la méthode employée (décalage de classes de taille 



  Réseau trophique des juvéniles de merlu 

 169 

entre le δ15Nmerlus et le δ15Nnourriture) permet d’appréhender le temps d’intégration de la 

signature isotopique et de considérer que la composition isotopique du muscle des juvéniles 

de merlu est en équilibre avec celle de leur nourriture (discuté précédemment dans le § 4.2.1). 

Plusieurs travaux de synthèse d’observations en milieu expérimental et naturel ont récemment 

souligné la variabilité du fractionnement isotopique en azote lors des transferts trophiques 

(McCormick et al. 1998, Vander Zanden et Rasmussen 2001, Vanderklift et Ponsard 2003, 

McCutchan et al. 2003). Deux principales causes de variation ont été mises en évidence dans 

ces études, la première est liée aux processus physiologiques et métaboliques du 

consommateur. Ainsi, la forme biochimique de l’excrétion azotée du consommateur 

(ammonium, urée et acide urique) a une influence sur le fractionnement. Les organismes 

aquatiques qui éliminent leurs déchets azotés majoritairement sous forme d’ammonium 

présentent un fractionnement en azote plus faible que les organismes terrestres qui excrètent 

de l’urée et de l’acide urique (Vanderklift et Ponsard 2003). Une variabilité du fractionnement 

isotopique a également été observée au niveau spécifique dans plusieurs études, et corrélée au 

taux de croissance des organismes. A l’exception des travaux de Oelbermann et Scheu 

(2002) sur une araignée (Pardosa lugubris), l’ensemble des résultats montrent qu’une 

augmentation du taux de croissance induit une diminution du fractionnement en azote chez 

différents types d’organismes (Hobson et Clark 1992, Hobson et al. 1993 : chez des oiseaux 

(Gallus gallus, Falco peregrinus, Coturnix japonica, Corvus brachyrhynchos) ; Fantle et al. 

1999 : un crabe (Callinectes sapidus) ; Adams et Sterner 2000 : un cladocère (Daphnia 

magna) ; Gaye-Siessegger et al. 2004 : la carpe (Cyprinus carpio) ; Trueman et al. 2005 : le 

saumon (Salmo salar) ; Sweeting et al. 2007, Barnes et al. 2007 : le bar (Dicentrarchus 

labrax)). Dans les études de Gaye-Siessegger et al. (2004), Sweeting et al. (2007) et Barnes et 

al. (2007), l’influence de la croissance a été testée indirectement en analysant l’effet de la 

ration alimentaire et de la température. D’après Olive et al. (2003) et Barnes et al. (2007), un 

taux de croissance élevé devrait induire une utilisation plus importante des composés azotés et 

donc réduire leur excrétion (majoritairement de 14N), résultant ainsi en un enrichissement plus 

faible en 15N. A l’inverse lors d’un stress alimentaire (du fait d’une quantité limitée de 

nutriments ou d’un jeûne) correspondant à une période de croissance faible, le fractionnement 

isotopique en azote est particulièrement élevé chez les animaux (Hobson et al. 1993, Webb et 

al. 1998, Adams et Sterner 2000). En effet, pendant les périodes de stress alimentaire les 

protéines du muscle peuvent être mobilisées pour une réutilisation de l’azote dans l’organisme 

(e.g. Swick et Benevenga 1977). Les processus métaboliques mis en œuvre pour ce recyclage 

de l’azote entraînent probablement une excrétion de 14N à partir des propres composés de 
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l’organisme, expliquant l’enrichissement important en 15N dans le muscle qui induit alors un 

fractionnement isotopique élevé pour cet élément. La deuxième source de variation du 

fractionnement isotopique en azote d’un organisme est la qualité de la nourriture qu’il 

consomme (Fantle et al. 1999, Adams et Sterner 2000, Vanderklift et Ponsard 2003), elle est 

déterminée en mesurant le rapport C/N. Ces études montrent une relation positive entre le 

fractionnement chez le consommateur et le C/N de sa nourriture. Autrement dit, une 

alimentation de qualité élevée (i.e. à forte teneur en azote et avec un C/N faible, Vanderklift et 

Ponsard 2003) induit un faible fractionnement en azote dans le muscle. La qualité de la 

nourriture et la croissance d’un organisme étant en étroite relation, McCutchan et al. (2003) 

ont précisé que le fractionnement est faible lorsque la quantité d’azote apportée par 

l’alimentation est proche des besoins nécessaires à une croissance optimale du consommateur. 

 

Dans le cas des juvéniles de merlu, la différence saisonnière du fractionnement isotopique en 

azote mise en évidence (∆δ15N de 1,09‰ au printemps et de 1,88‰ en automne) résulte très 

probablement d’une variation du taux de croissance. Les travaux de Morales-Nin et Moranta 

(2004) ont montré des fluctuations saisonnières du taux de croissance des juvéniles de merlu 

(< 25 cm) dans une zone très proche du golfe du Lion, la mer Catalane. Les estimations 

réalisées par ces auteurs sont de 2,5 cm.mois-1 au printemps et de 1,2 cm.mois-1 à l’automne. 

La différence saisonnière du taux de croissance des juvéniles de merlu est suffisamment forte 

(deux fois plus élevé au printemps qu’à l’automne) pour induire une variation du 

fractionnement isotopique en azote dans le muscle. L’interprétation basée sur un différentiel 

de croissance est d’autant plus probable que les proies des juvéniles de merlu ne présentent 

aucune différence significative de leur ratio C/N avec la saison (fig. IV.4.2). 

 

Par ailleurs, les valeurs de fractionnement isotopique de l’azote estimées chez les juvéniles de 

merlu sont inférieures à celle de 3,4‰ généralement admise et utilisée pour le calcul du 

niveau trophique des organismes dans les diverses études des réseaux trophiques. Ces faibles 

valeurs de fractionnement sont révélatrices d’un taux de croissance et d’une efficacité 

d’utilisation de l’azote (Ningéré / Nexcrété) élevés (Vanderklift et Ponsard 2003) chez les 

juvéniles de merlu aux deux saisons étudiées. Or, le muscle est le tissu le plus représentatif de 

la croissance somatique (en terme de synthèse protéique) car une grande partie des nutriments 

provenant de la nourriture lui sont alloués lors des périodes de croissance somatique de 

l’organisme (Mc Millan et Houlihan 1989, Peragon et al. 1994, de la Higuera et al. 1999). La 

croissance est ainsi le processus qui contribue majoritairement au renouvellement isotopique 
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du muscle (Herzka et Holt 2000, Maruyama et al. 2001, Bosley et al. 2002, Herzka 2005, 

Sakano et al. 2005, Suzuki et al. 2005). A partir de ces éléments, Perga et Gerdeaux (2005) 

ont démontré que les signatures isotopiques du muscle de Coregonus lavaretus reflètent celles 

de leur nourriture uniquement lors des périodes de croissance somatique de cette espèce (du 

fait du phénomène de routage isotopique). Pour les juvéniles de merlu, l’étude de la 

composition en isotopes stables de l’azote du muscle fournit donc des informations fiables sur 

leur alimentation au printemps et à l’automne. 

 

 

Figure IV.4.2. Comparaison saisonnière des valeurs de C/N (moyenne ± erreur standard) des juvéniles 

de merlu et de leurs proies (les tests de Wilcoxon effectués pour chaque type d’organisme indiquent 

qu’il n’y a pas de variations significatives, au seuil maximal α = 0,05, du C/N entre le printemps et 

l’automne). 

 

 

4.3. Conclusions 

 

Les réseaux trophiques des juvéniles de merlu (5 à 24 cm) reposent majoritairement sur une 

production particulaire autochtone (phytoplancton marin) au printemps et à l’automne dans le 

golfe du Lion, depuis les premiers mois de vie sur le fond (5 cm) jusqu’au stade sub-adulte 

(24 cm). La principale source de matière organique est donc la même quel que soit le secteur, 

la saison et le stade de développement des juvéniles de merlu. Malgré les apports importants 
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du Rhône dans le golfe du Lion, il ne semble pas y avoir d’utilisation de matériaux d’origine 

terrestre dans les réseaux trophiques aboutissant aux juvéniles de merlu. 

Les différents réseaux trophiques étudiés ne présentent pas de variations de source de matière 

organique, par contre des changements de leur structure liés au positionnement trophique des 

organismes ont été mis en évidence. Ainsi, le niveau trophique des juvéniles de merlu 

augmente avec la taille des individus du fait de la transition d’une alimentation constituée de 

crustacés (suprabenthiques, crevettes) à une alimentation dominée par les poissons pélagiques 

(S. pilchardus, E. encrasicolus). Les valeurs estimées de niveau trophique sont de 3,7 pour les 

individus de 5 à 9 cm et de 4,1 pour ceux de 20 à 24 cm. Les variations spatiales de la 

signature isotopique en azote des merlus suggèrent des différences de position trophique entre 

secteurs. En particulier, les individus de 10 à 14 cm ont probablement un niveau trophique 

plus élevé dans les secteurs côtiers où ils se nourrissent de poissons, que dans ceux du larges 

où il y a une dominance de crustacés dans l’alimentation. 

La signature isotopique en azote des juvéniles de merlu est fortement influencée par la saison. 

Les variations observées (≈ 2‰, avec δ15Nautomne > δ15Nprintemps) ne reflètent pas un 

changement de niveau trophique, mais résultent des différences combinées de δ15N de la ligne 

de base (≈ 1‰) et du faible fractionnement isotopique chez les juvéniles de merlu (≈ 1‰) lié 

à leur forte croissance. Ces résultats mettent en avant la variabilité du fractionnement 

isotopique se produisant chez une même espèce et soulignent l’importance de calculer ce 

fractionnement afin de ne pas commettre d’erreur d’interprétation sur le positionnement 

trophique des organismes au sein d’un écosystème, erreur qui peut résulter de l’utilisation 

systématique d’un fractionnement de 3,4‰ pour l’azote entre niveaux trophiques. Dans le 

cadre de cette étude une nouvelle méthode de calcul du niveau trophique a été proposée. Elle 

est basée sur l’utilisation d’un fractionnement variable, plus approprié pour les organismes 

considérés, et permet ainsi d’améliorer l’estimation du niveau trophique chez les poissons. 
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1. APPORTS DE L’ÉTUDE À LA BIOLOGIE ET L’ÉCOLOGIE DES JUVÉNILES 

DE MERLU DANS LE GOLFE DU LION 

 

1.1. Influence des ressources alimentaires sur la qualité des nourriceries des juvéniles de 

merlu 

 

L’étude de l’écologie trophique des juvéniles de merlu (5 à 24 cm) a permis de déterminer les 

ressources alimentaires exploitées par cette espèce lors d’une période essentielle du cycle 

biologique : les premiers mois de vie après l’installation des juvéniles sur le fond dans le cas 

des individus < 15 cm, et plus généralement la première année de vie pour ceux de 15 à 24 cm 

(Bradford et Cabana 1997). Le principal questionnement a tourné autour de la variabilité de la 

composition de leur alimentation en fonction de plusieurs facteurs tels que la taille des 

individus, la localisation spatiale, l’année et la saison. L’analyse détaillée de l’ensemble de 

ces facteurs a conduit à l’identification de différents habitats trophiques des juvéniles de 

merlu sur le plateau continental du golfe du Lion au printemps, c’est-à-dire lors de la période 

où leur abondance est maximale (Recasens et al. 1998). Les changements ontogéniques de 

l’alimentation des juvéniles de merlu associés à la variabilité de la disponibilité des divers 

types de proies avec la profondeur expliquent l’importance de la profondeur sur la répartition 

spatiale des différents stades de juvéniles de la population de merlu. 

L’habitat principal des juvéniles < 15 cm est la zone du large dans laquelle ils se nourrissent 

essentiellement de crustacés de petite taille (crustacés suprabenthiques et crevettes). Les 

individus de 10 à 14 cm utilisent secondairement les habitats côtiers où leur alimentation est 

caractérisée par une prépondérance de poissons (Sardina pilchardus < 8 cm majoritairement). 

Les juvéniles de plus grande taille (15 à 24 cm), qui se nourrissent de poissons (S. pilchardus 

et Engraulis encrasicolus), ont une répartition relativement homogène sur l’ensemble du 

plateau continental. 

Au-delà de ce schéma général, une dynamique inter-annuelle des ressources alimentaires 

exploitées par les juvéniles de merlu <15 cm a été mise en évidence, en particulier dans les 

habitats du large (i.e. variation du type de crustacés consommés) (chapitre III). L’étude de la 

condition et de la densité des merlus a également révélé une forte influence de l’année sur ces 
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paramètres dans ces zones de nourricerie des juvéniles < 15 cm (chapitre II). L’analyse 

simultanée de l’alimentation, de la condition et de la densité des juvéniles de merlu montre 

des relations étroites entre leur niveau de condition et/ou leur densité et certaines catégories 

de proies (fig. V.1). Une alimentation constituée de crustacés suprabenthiques (i.e. 

amphipodes, euphausiacés et mysidacés) est, en effet, associée à une condition et une densité 

élevées des juvéniles < 15 cm (printemps 2002 : individus < 15 cm au large ; printemps 2004 : 

individus < 10 cm à la côte). Dans les secteurs côtiers, l’alimentation des juvéniles de 10 à 

14 cm basée sur les poissons pélagiques (S. pilchardus) est corrélée à une condition élevée 

pour les trois printemps étudiés. Enfin, la mauvaise condition et la faible densité, qui 

caractérisent les juvéniles de merlu < 15 cm dans la zone du large au printemps 2003, sont 

associées à une alimentation constituée majoritairement de crevettes (Philocheras spp, 

Processa spp). 

 

Figure V.1. Analyse en composantes principales réalisée sur l’alimentation, la condition et la densité 

des juvéniles de merlu < 15 cm au printemps (variables : densité des merlus, facteur de condition 

relative des merlus, pourcentages en masse des crustacés suprabenthiques (amphipodes, euphausiacés 

et mysidacés), des crevettes et des poissons pélagiques dans les estomacs des merlus ; classe de taille 

des merlus : 5-9 cm (symboles vides) et 10-14 cm (symboles pleins) ; secteurs : I (losange) = large 

Rhône, II (rond) = côte Rhône, III (carré) = large Agde et IV (triangle) = côte Agde ; année : 

printemps 2002 (bleu), 2003 (rouge) et 2004 (vert)). 
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Au vu de ces résultats, nous avons formulé l’hypothèse du rôle de l’alimentation sur la qualité 

des habitats des juvéniles de merlu < 15 cm (estimée avec la condition et la densité des 

individus). La condition d’un poisson reflète ses réserves énergétiques et son état 

physiologique (Lambert et Dutil 1997), et résulte donc de l’intégration des différentes 

caractéristiques de l’environnement dans lequel vit l’organisme (nourriture, compétition, 

prédation, facteurs physico-chimiques, infections parasitaires, pollution). Mais parmi les 

divers facteurs mis en jeu, la disponibilité de la nourriture que reflète leur alimentation, est le 

facteur qui influence principalement la condition des poissons (Flinkman et al. 1998, Green et 

McCormick 1999, Cardinale et al. 2002, Möllmann et al. 2003, Berumen et al. 2005). La 

majorité des travaux réalisés mettent en avant l’aspect quantitatif de la nourriture soit en 

reliant directement la condition des poissons à la disponibilité des proies, soit par le biais de 

facteurs qui agissent indirectement sur la disponibilité de la nourriture tels que la compétition 

(Schmitt et Holbrook 1996, Cardinale et Arrhenius 2000, Casini et al. 2006) et les facteurs 

physico-chimiques (Bergeron 2000, Copp 2003, Rönkkönen et al. 2004). 

En l’absence de données sur les biomasses dans le milieu naturel des différents types de 

proies des juvéniles de merlu (crustacés notamment), une estimation de l’effet quantitatif de la 

nourriture sur la condition des merlus a été réalisée à partir de la masse de leur bol 

alimentaire. Ce paramètre n’est pas un indicateur exact de la ration alimentaire puisque 

subsistent des biais liés au nombre journalier de prises alimentaires et à la masse réelle 

ingérée, mais il apporte une information sur l’intensité d’alimentation du consommateur. Les 

régressions linéaires testées entre le facteur de condition relative des juvéniles de merlu et la 

masse de leur bol alimentaire ne montrent pas de relation entre ces deux variables (merlus de 

5 à 9 cm : R² = 0,15, F = 0,349, p = 0,615 ; merlus de 10 à 14 cm : R² = 0,45, F = 3,339, p = 

0,142). Autrement dit, les variations de la condition ne semblent pas dépendre d’un 

différentiel de biomasse ingérée que pourrait induire la consommation de catégories de proies 

distinctes (crustacés suprabenthiques, crevettes ou poissons pélagiques). 

Le rôle fondamental des ressources alimentaires sur le métabolisme et les différentes 

fonctions biologiques d’un organisme, en particulier la croissance, résulte non seulement de la 

quantité mais aussi de la qualité de la nourriture (Wootton 1990, Clifton 1995). Ainsi les 

travaux récents de Berumen et al. (2005) ont montré, chez deux poissons récifaux (Chaetodon 

baronessa et C. lunulatus), des variations de la condition physiologique liées à l’espèce de 

corail constituant leur alimentation. La qualité de la nourriture (i.e. des proies) est caractérisée 

par la valeur énergétique et/ou le contenu en nutriments (Wootton 1990). Afin de tester 

l’influence de la qualité des ressources alimentaires sur la condition des juvéniles de merlu, 
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les valeurs énergétiques (en kJ.g
-1
 de matière sèche) des principaux groupes de proies ont été 

mesurées (fig. V.2). Les trois espèces de poissons analysées (E. encrasicolus, S. pilchardus et 

T. minutus) présentent des valeurs énergétiques plus élevées (22 à 23 kJ.g
-1
) que les crustacés 

(15 à 20 kJ.g
-1
). De fortes différences apparaissent entre crustacés : les valeurs énergétiques 

des euphausiacés et des mysidacés sont très largement supérieures (18,4 et 20,3 kJ.g
-1
 

respectivement) à celles des amphipodes et des crevettes (15,6 et 15,9 kJ.g
-1
 respectivement). 

Par conséquent, d’un point de vue nutritionnel et apport énergétique, les euphausiacés et les 

mysidacés sont des proies plus avantageuses que les crevettes et les amphipodes. 

L’interprétation de la condition des juvéniles de merlu à partir de la valeur énergétique de 

leurs proies est pertinente dans la majorité cas (i.e. euphausiacés, mysidacés et S. pilchardus : 

valeur énergétique élevée associée à une condition élevée des merlus ; crevettes : faible valeur 

énergétique associée à une faible condition des merlus). Le seul résultat contradictoire 

concerne les juvéniles < 10 cm localisés dans la zone côtière au printemps 2004. Ils se 

nourrissent principalement d’amphipodes dont la valeur énergétique est relativement faible, et 

montrent cependant une condition élevée. 

 

 

 

Figure V.2. Valeurs énergétiques (moyenne ± erreur-standard, en kJ.g
-1
 de matière sèche) des 

principaux groupes de proies des juvéniles de merlu (échantillons récoltés au printemps 2004 lors des 

campagnes Mermed1 et Resomer1 ; les lettres a, b et c correspondent aux comparaisons post hoc 

(seuil maximal de α = 0,05) réalisées avec un test modifié de Kruskal-Wallis ; analyses effectuées par 

F. Roupsard et X. Bodiguel dans le cadre du programme Merlumed). 
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La prise en compte de l’écologie et du comportement des proies apporte des éléments 

d’explication qui renforcent les interactions entre condition et qualité de l’alimentation des 

juvéniles de merlu. Chez les euphausiacés et les mysidacés, des phénomènes d’agrégation se 

produisent en période de reproduction qui a lieu au printemps (Mauchline 1980). Ils 

conduisent à la formation de véritables « essaims » d’individus qui fournissent une source de 

nourriture abondante (Yamamura et al. 1998, Tanasichuk 1999, 2002), dont la capture 

nécessite probablement une très faible dépense énergétique pour le prédateur. En revanche, 

les crevettes sont des organismes de plus grande taille qui ne forment pas de structures 

d’agrégation, et ont une capacité natatoire supérieure à celle des crustacés suprabenthiques 

(J.C. Sorbes communication personnelle). Il est donc probable que l’alimentation des 

juvéniles de merlu basée sur les crevettes induise une dépense énergétique pour leur capture 

plus élevée que celle nécessaire à celle des crustacés suprabenthiques. D’après la théorie de 

l’« optimal foraging », un prédateur augmente sa « fitness » lorsqu’il optimise le compromis 

entre coûts (recherche et capturabilité de la proie) et bénéfices (valeur nutritionnelle de la 

proie) énergétiques (Stephens et Krebs 1986). Au large, dans la principale zone de 

nourricerie, les crustacés suprabenthiques (euphausiacés et mysidacés) sont donc des proies 

plus favorables aux juvéniles de merlu < 15 cm que les crevettes, puisqu’ils sont à la fois plus 

facilement capturables et de meilleure qualité nutritionnelle. 

La condition reflète les réserves énergétiques et l’état physiologique des poissons, et par 

conséquent influence leur croissance et leur survie (Lambert et Dutil 1997). Ainsi, un faible 

niveau de la condition peut conduire à une augmentation de la mortalité naturelle (Krivobok 

et Tokareva 1972, Love 1974, Adams 1999, Shulman et Love 1999). L’épuisement des 

réserves énergétiques de l’organisme affaiblit, en effet, les poissons et les rend plus 

vulnérables à la prédation et à divers stress environnementaux, en particulier chez les petits 

individus (Lloret et Planes 2003). La croissance d’un organisme qui présente un mauvais état 

physiologique est fortement réduite, or chez les jeunes stades le risque de prédation est taille-

dépendante (Werner et Gillian 1984, Houde 1987). Un ralentissement ou un arrêt de la 

croissance accentue donc la mortalité par prédation des juvéniles de poissons. Le taux de 

mortalité des poissons au cours de la période de post-installation peut être élevé dans un 

habitat très défavorable, par exemple lorsque les ressources alimentaires sont limitées et /ou le 

taux de prédation élevé (Levin 1998). Les crevettes, qui sont des proies moins adéquates que 

les euphausiacés et les mysidacés, pourraient induire une alimentation suboptimale dont les 

conséquences sur la survie, la croissance et la reproduction sont importantes (Wootton 1990). 
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D’après Hüssy et al. (1997), un stress alimentaire prolongé peut engendrer une mortalité 

élevée chez les stades juvéniles. 

La densité des juvéniles de poissons estimée dans les zones de nourricerie est la résultante 

d’un ensemble de mécanismes complexes qui se déroulent à différentes périodes du cycle de 

vie : phase de reproduction (quantité et qualité des œufs produits), de pré-installation 

(croissance et survie des larves), d’installation (recrutement des juvéniles) et de post-

installation (croissance et survie des juvéniles lors des premiers mois de vie sur le fond). La 

variabilité inter-annuelle de la densité des juvéniles de merlu mise en évidence n’est 

probablement pas à attribuer entièrement aux mécanismes de post-installation. Cependant, les 

résultats obtenus suggèrent une contribution importante de l’alimentation lors de la période de 

post-installation sur l’abondance des juvéniles de merlu : les crustacés suprabenthiques 

semblent être des proies favorables à la croissance et à la survie des juvéniles de merlu dans 

les principales zones de nourricerie du plateau continental du golfe du Lion qui se situent au 

large. L’ensemble de ces résultats (1) valide donc l’hypothèse de Maynou et al. (2003), selon 

laquelle la survie des juvéniles de merlu dans les nourriceries est augmentée avec la 

disponibilité d’une alimentation adéquate, et (2) met en avant le rôle clé de l’alimentation sur 

la qualité des zones de nourricerie des juvéniles de merlu dans le golfe du Lion. 

La présente étude révèle également l’importance de la zone côtière chez les juvéniles de 

merlu de 10 à 14 cm. Il s’agit d’un habitat secondaire des individus de ce groupe de taille en 

terme de densité (≈ 1000 individus.km-2
, contre ≈ 2000 individus.km-2

 au large). Mais la 

condition élevée de ces juvéniles pour les trois printemps étudiés atteste d’un environnement 

de qualité élevée qui résulte probablement d’une alimentation constituée de poissons 

pélagiques, principalement de S. pilchardus. Cette espèce présente, en effet, une forte valeur 

énergétique (fig. V.2) du fait de teneurs élevées en lipides (Van Pelt et al. 1997). D’après 

Pinnegar et al. (2003), les espèces de petits pélagiques (comme S. pilchardus) sont des proies 

particulièrement favorables aux prédateurs. 

L’alimentation des juvéniles de merlu de 15 à 24 cm repose ainsi en grande majorité sur deux 

espèces de petits pélagiques, S. pilchardus et E. encrasicolus, et ceci quelle que soit la période 

étudiée et leur localisation spatiale sur le plateau continental du golfe du Lion. Ces deux 

espèces sont également les ressources alimentaires essentielles aux merlus adultes de la zone 

dont l’écologie trophique a été étudiée dans le cadre du projet Merlumed (C. Mellon-Duval 

communication personnelle). 
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1.2. Répartition spatiale et déplacements des juvéniles de merlu sur le plateau 

continental du golfe du Lion 

 

L’étude de la densité des juvéniles de merlu (Chapitre II) a montré une distribution en taille 

des individus < 15 cm fortement dépendante de la profondeur. Les variations ontogéniques et 

spatiales de l’alimentation identifiées (Chapitre III) permettent de comprendre la répartition 

générale des juvéniles de merlu au printemps sur le plateau continental du golfe du Lion. 

Les individus < 15 cm sont concentrés en grande majorité au large où ils se nourrissent de 

petits crustacés (euphausiacés, mysidacés et crevettes), abondants dans ces secteurs. Les petits 

crustacés sont des proies adaptées en terme de taille et de mobilité, et particulièrement 

favorables dans le cas des euphausiacés et mysidacés. Cependant, les merlus de 10 à 14 cm 

occupent aussi, mais dans une moindre mesure, la zone côtière où leur alimentation est 

constituée de S. pilchardus < 8 cm particulièrement abondantes dans cette zone à cette saison. 

Les juvéniles < 10 cm, incapables de capturer des poissons pour des raisons de taille et de 

mobilité, sont peu présents dans les habitats côtiers du fait probablement d’une faible 

disponibilité des proies crustacés. Cependant, le printemps 2004 fait exception parmi les trois 

printemps étudiés, avec des densités relativement importantes de l’ordre de 1200 

individus.km
-2
 de petits merlus dans la zone côtière. Ce résultat peut s’expliquer par le fort 

recrutement de 2002 qui a probablement engendré des géniteurs dont les juvéniles 2004 sont 

issus. 

La capacité des juvéniles de 10 à 14 cm à exploiter plusieurs types de proies met en avant le 

rôle clé de ce groupe de taille dans le cycle de vie du merlu. Cette flexibilité alimentaire 

permet, en effet, à ces individus de vivre aussi bien dans les habitats côtiers que dans ceux du 

large, et de s’adapter aux changements temporels de productivité des ressources de leur 

environnement. Par ailleurs, la répartition spatiale des juvéniles de 10 à 14 cm soulève la 

question de leur dynamique spatiale. Les individus de ce groupe de taille localisés dans la 

zone côtière au printemps proviennent-ils d’un recrutement hivernal au large suivi d’une 

phase de dispersion sur le plateau continental ou sont-ils issus d’un recrutement hivernal à la 

côte ? 

Les résultats du facteur de condition relative et de la composition en isotopes stables du 

carbone et de l’azote du muscle des merlus < 15 cm apportent des éléments de réponse. Ces 

deux variables fournissent une information intégrée dans le temps puisque le facteur de 

condition renseigne sur l’histoire de vie récente (de l’ordre d’un à deux mois) de l’organisme 

(Lambert et Dutil 1997), et la signature isotopique du muscle reflète l’alimentation assimilée 
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par l’organisme sur une période estimée, dans cette étude, à environ un mois et demi. De 

même que l’analyse des contenus stomacaux des juvéniles de merlu < 15 cm a mis en 

évidence différents habitats trophiques sur le plateau continental structurés principalement 

avec la profondeur, le facteur de condition relative et la composition en isotopes stables des 

merlus < 15 cm, tous deux reliés à l’alimentation, retracent l’influence de la profondeur. Ces 

résultats suggèrent, par conséquent, que les déplacements des juvéniles de merlu < 15 cm sont 

très limités sur le plateau continental à l’échelle d’un à deux mois. Autrement dit, à cette taille 

les merlus semblent être inféodés aux différents habitats qu’ils occupent, avec en particulier 

une faible connectivité entre les habitats localisés à la côte et ceux situés au large. 

Les résultats obtenus privilégient donc l’hypothèse d’un recrutement des juvéniles de merlu à 

la côte au cours de l’hiver précédent pour expliquer la présence des individus de 10 à 14 cm 

dans la zone côtière au printemps. Cette hypothèse est d’autant plus plausible que la densité 

relativement élevée de juvéniles < 10 cm observée à la côte au printemps 2004 démontre 

qu’un recrutement peut également se produire à ce niveau sur le plateau continental du golfe 

du Lion. 

 

 

1.3. Apports du Rhône et dynamique de population des juvéniles de merlu 

 

La mise en oeuvre de l’outil isotopique a permis d’identifier le phytoplancton marin comme 

source majoritaire de matière organique sur laquelle repose les réseaux trophiques qui 

aboutissent aux juvéniles de merlu dans le golfe du Lion (Chapitre IV). Etant donné le rôle 

prépondérant des nitrates transportés par les eaux du Rhône sur la production primaire 

phytoplanctonique du golfe du Lion (70% de la production primaire nouvelle de la zone, 

Conan et al. 1998), il y a probablement un effet indirect de ces apports dissous sur la 

dynamique de population des merlus. 

L’interaction potentielle apports rhodaniens-merlu a été explorée de façon préliminaire à 

partir de diverses corrélations testées entre la densité des juvéniles de merlu (individus.km
-2
) 

estimée au printemps à partir des campagnes scientifiques Medits, et les débits du Rhône 

(données de la Compagnie Nationale du Rhône) sur une série de 10 années (1995 à 2005). Ces 

multiples analyses ont été effectuées en jouant sur la taille des juvéniles de merlu (abondance 

toutes tailles confondues ou par groupe de taille), la profondeur (abondance globale dans le 

golfe du Lion ou par tranche de profondeur) et le débit du Rhône (moyenne annuelle ou en 

intégrant seulement les 2 à 4 mois précédents la période d’échantillonnage). Aucune relation 
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n’a été mise en évidence entre l’abondance des juvéniles de merlu et le débit du Rhône avec 

les analyses préliminaires réalisées. 

Cependant, plusieurs résultats obtenus dans le chapitre II suggèrent une influence des apports 

du Rhône sur la biologie des juvéniles de merlu. Ainsi, les densités estimées des merlus de 5-

9 et 10-14 cm sont, au large dans leur habitat principal, plus élevées dans la zone du Rhône. 

De plus, les individus de 15-19 cm sont particulièrement abondants dans le secteur côtier de la 

zone du Rhône. Par ailleurs, les merlus de 15 à 24 cm ont, au cours des trois années étudiées, 

une meilleure condition (indice hépato-somatique et facteur de condition relative) dans la 

zone du Rhône par rapport à celle plus éloignée de l’embouchure du fleuve. Dans le golfe du 

Lion, la partie du plateau continental à proximité de l’embouchure du Rhône bénéficie très 

probablement d’une forte production primaire phytoplanctonique, laquelle pourrait induire 

une production accrue des proies essentielles aux juvéniles de merlu, telles que les mysidacés 

pour les individus < 15 cm et S. pilchardus pour ceux de 15-19 cm. L'apport de nutriments par 

les fleuves est un facteur environnemental crucial sur les plateaux continentaux (Daskalov 

1999), car il accroît la production biologique du fait de concentrations élevées en nourriture 

(Largier 1993, Morris et al. 1995). Les travaux de Lloret et al. (2001) ont ainsi mis en 

évidence que le débit élevé des fleuves est une condition favorable pour la production des 

populations de poissons et d'invertébrés dans le Nord-Ouest de la Méditerranée. Ces auteurs 

ont, par exemple, montré une relation entre les débarquements de S. pilchardus et le débit du 

Rhône. Concernant les crustacés suprabenthiques, l'étude récente de Cartes et al. (2007) dans 

le delta de l'Ebre n'a pas permis de démontrer une telle relation. Cependant, ces auteurs 

indiquent que l'accroissement de la production primaire joue probablement un rôle important 

sur le suprabenthos dans les zones sous influence des apports des fleuves. L'influence 

favorable de ces apports terrestres sur les processus biologiques en milieu marin, comme le 

recrutement, la croissance et la survie des organismes, se répercute au final sur le niveau de 

production des pêcheries (Grimes 2001). 
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2. APPORTS DE L’ÉTUDE À L'OUTIL ISOTOPES STABLES : VARIABILITÉ DU 

FRACTIONNEMENT ISOTOPIQUE EN AZOTE ET DÉTERMINATION DU 

NIVEAU TROPHIQUE DES ORGANISMES 

 

L'étude de la composition en isotopes stables de l'azote du muscle des juvéniles de merlu a 

révélé une variabilité saisonnière importante liée à une différence de fractionnement 

isotopique, et non à un changement de niveau trophique (Chapitre IV). L'hypothèse avancée 

pour expliquer cette variation du fractionnement est un différentiel du taux de croissance des 

juvéniles de merlu entre le printemps et l'automne. Ces résultats mettent en avant la nécessité 

de prendre en compte le facteur saison lors de l’étude de la dynamique trophique des espèces. 

Au sein des écosystèmes, il y a en effet une dynamique biologique saisonnière très forte qui 

peut induire, pour un consommateur, des changements (1) du type de proie consommée, 

résultant ou non en une variation de la signature isotopique, (2) de la signature isotopique 

d’une même espèce de proie, mais aussi (3) de son métabolisme et de sa physiologie (e.g. taux 

de croissance somatique, allocation d'énergie à la reproduction) avec des conséquences sur 

l’amplitude du fractionnement trophique. 

D'après Barnes et al. (2007), il est improbable qu’un fractionnement trophique unique, tel 

qu’il est classiquement admis dans les études du milieu naturel (3,4‰ pour l’azote), soit 

approprié pour toutes les populations dans tous les environnements. Et ces auteurs soulignent 

que la transposition aux systèmes naturels du fractionnement déterminé en milieu 

expérimental peut induire des erreurs dans l’estimation du niveau trophique des organismes. 

Deux voies principales existent pour améliorer la robustesse des conclusions tirées à partir du 

fractionnement trophique. La première est d’incorporer une estimation de la variabilité dans 

les calculs. La seconde est de choisir des valeurs du fractionnement plus appropriées pour les 

organismes étudiés (Vanderklift et Ponsard 2003). Dans la présente étude, le fractionnement 

trophique ainsi calculé chez les juvéniles de merlu en prenant en compte la saison, qui est de 

1,1‰ au printemps et de 1,9‰ à l'automne, fournit probablement une meilleure estimation de 

leur niveau trophique. Avec cette nouvelle méthode, le niveau trophique varie de 3,7 pour les 

individus de 5 à 9 cm à 4,1 pour ceux de 20 à 24 cm toutes saisons confondues, au lieu de 3,0 

à 3,4 au printemps et 3,3 à 3,7 à l’automne. 

Le travail réalisé souligne donc l'intérêt d'estimer le fractionnement trophique des organismes 

en milieu naturel, pour différentes espèces ou groupes d'espèces, et en considérant le statut 

physiologique (effet saisonnier) de celles-ci, afin d'améliorer la connaissance de la structure 

des réseaux trophiques analysés avec l’outil isotopes stables. 
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3. PERSPECTIVES DE L’ÉTUDE 

 

 

Dynamique de population des proies des juvéniles de merlu 

La présente étude a permis d'identifier les proies essentielles aux juvéniles de merlu dans les 

principales zones de nourricerie sur le plateau continental du golfe du Lion qui sont 

représentées par les euphausiacés, les mysidacés et les sardines. L'analyse de la dynamique de 

ces organismes permettrait de déterminer les facteurs environnementaux qui influencent leur 

abondance, et par conséquent apporterait des éléments de connaissance supplémentaires sur 

les fluctuations d’abondance de la population de merlu dans le golfe du Lion. Etant donné que 

les réseaux trophiques des juvéniles de merlu reposent majoritairement sur le phytoplancton, 

une attention particulière devrait être portée au rôle des apports dissous du Rhône sur la 

production des principales proies et les répercutions sur la biologie des juvéniles de merlu. 

 

 

Vers une quantification des flux trophiques 

L'analyse de la composition en isotopes stables du carbone et de l'azote a conduit à 

l'identification des voies de transfert de la matière organique depuis la production primaire 

(phytoplancton) jusqu'au niveau trophique des juvéniles de merlu, mais l'information obtenue 

avec cette méthode est qualitative. La quantification des flux de matière dans ces réseaux 

trophiques permettrait d'appréhender de façon quantitative la dynamique du fonctionnement 

de ces communautés biologiques, et en particulier d’étudier les fortes interactions mises en 

évidence entre les populations de petits pélagiques (sardine, anchois) et celle de merlu, en 

tenant compte des effets de la pêche. Ce travail passe par la modélisation de la structure des 

réseaux trophiques considérés et pourrait être réalisé en utilisant les modèles existant tels 

ECOPATH (Christensen et Pauly 1992). 

 

 

Zones de recrutement des juvéniles de merlu 

Dans le golfe du Lion, les fonds situés au large sur le plateau continental (entre 80 et 150 m) 

correspondent aux principales zones de recrutement et de nourricerie des juvéniles de merlu. 

Certains résultats du présent travail ont mis en avant le rôle potentiel des secteurs côtiers 

comme zone de recrutement des juvéniles en hiver et au printemps. Une future voie de 

recherche visant à une meilleure compréhension de la dynamique de population du merlu dans 
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le golfe du Lion pourrait explorer et préciser l’importance de la zone côtière pour le 

recrutement des juvéniles de merlu, et donc au final pour la productivité de cette espèce. Ce 

travail permettrait ainsi d’élucider l’histoire de vie (i.e. recrutement à la côte ou dispersion 

depuis le large) des merlus de 10 à 14 cm présents, de façon récurrente, en forte densité et en 

bonne condition dans les habitats côtiers au printemps. La qualité élevée de ces habitats 

côtiers entraîne probablement une contribution élevée de ces individus à la productivité du 

merlu dans le golfe du Lion. 

 

 

Ecologie trophique et mécanismes de contamination des juvéniles de merlu 

Les résultats de l'étude couplée des proies (contenus stomacaux) et de la structure des réseaux 

trophiques (isotopes stables) apportent une base solide à l'analyse de la dynamique des 

contaminants chez le merlu menée dans le cadre du projet Merlumed (programme PIM-

MEDICIS). La connaissance de l'alimentation permet ainsi (1) de déterminer les voies de 

contaminations des merlus pour certaines familles de contaminants (PCB, mercure, 

radionucléides, PBDE), et (2) de comprendre les variations du niveau de contamination des 

juvéniles de merlu qui résultent de changements du type de proies consommées avec la taille 

et la localisation spatiale des individus, mais aussi l’année et la saison. Enfin, la connaissance 

du positionnement trophique des différentes espèces constituants ce réseau permet l'étude des 

processus de bioamplification des contaminants le long de ce réseau trophique et 

d’appréhender les voies de transfert vers les consommateurs supérieurs. 
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Le merlu européen (Merluccius merluccius) est une espèce d’importance commerciale et écologique 
dans le golfe du Lion. Les juvéniles sont localisés principalement sur le plateau continental, et 
l’abondance des individus < 15 cm est maximale au printemps essentiellement dans les zones situées 
au large. La densité, le facteur de condition relative, les ressources alimentaires et la structure des 
réseaux trophiques des juvéniles de merlu (5 à 24 cm) ont été étudiés dans quatre secteurs du plateau 
continental (répartis selon la profondeur : côte-large, et la distance à l’embouchure du grand Rhône : 
Rhône-Agde) au cours de trois printemps (2002-2003-2004). Des changements du type de ressources 
alimentaires exploitées par les juvéniles de merlu ont été identifiés avec la taille des individus, ainsi 
que des variations spatio-temporelles importantes chez les merlus < 15 cm. Malgré la diversité des 
proies des juvéniles de merlu, leurs réseaux trophiques reposent en majorité sur la même source de 
matière organique : la production marine phytoplanctonique. La densité élevée des merlus de 5 à 19 
cm et la meilleure condition des individus de 15 à 24 cm dans la zone du Rhône par rapport à celle 
éloignée de son embouchure suggèrent une influence indirecte des apports dissous du Rhône sur la 
biologie des juvéniles de merlu dans la partie du plateau continental à proximité du fleuve. L’étude des 
variabilités inter-annuelles de la densité, de la condition et des ressources alimentaires des merlus < 15 
cm dans les zones de nourricerie du large a mis en évidence le rôle clé de l’alimentation sur la qualité 
de leurs habitats. Les crustacés suprabenthiques (euphausiacés et mysidacés) sont des proies 
particulièrement favorables à la croissance et à la survie des juvéniles de merlu lors de leurs premiers 
mois de vie, et influencent indirectement les pêcheries du golfe du Lion, le merlu représentant l’espèce 
démersale la plus importante des débarquements commerciaux. 
 
 
 

Trophic ecology of juvenile hake (Merluccius merluccius) in the Gulf of Lions : Biological 
consequences of food resources variability in nursery areas 
 

European hake (Merluccius merluccius) is a commercial and ecological important species in the Gulf 
of Lions. Juveniles are mainly located on the continental shelf, and abundance of smaller individuals 
(< 15 cm) is highest during spring in deeper areas principally. Juvenile hake (5 to 24 cm) density, 
relative condition factor, food resources and food web structure were investigated in four locations of 
the continental shelf (distributed with depth : shallow-deep, and distance from the Rhone river mouth : 
Rhone-Agde) during three springs (2002-2003-2004). Changes of food resources were identified with 
hake length, spatio-temporal variations were also observed for smaller juveniles (< 15 cm). Despite of 
hake prey diversity, the same organic source is at the base of their food web : phytoplanktonic marine 
production. High density of 5 to 19 cm hake and best condition of 15 to 24 cm individuals in Rhone 
location relative to the more distant one suggest that Rhone dissolved inputs affect juvenile hake 
biology indirectly in the continental shelf part located near the river. Inter-annual variability study of 
smaller hake (< 15 cm) density, condition and food resources in deep nursery areas highlight key role 
of feeding on their habitat quality. Suprabenthic crustaceans (euphausiids and mysids) are specially 
suitable prey for juvenile hake growth and survival during their early life stage, and affect fisheries of 
the Gulf of Lions, hake being the most important demersal species of commercial landings. 
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