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Résumé/ Abstract :

Les lagunes méditerranéennes sont aujourd’hui décrites comme des
écosystemes littoraux complexes dont les caractéristiques
environnementales sont variables dans [|'espace (mosaique
d’habitats) et dans le temps. Les fluctuations temporelles des
conditions abiotiques s’exprimant aux échelles intra- et inter-annuelle
représente en elle-méme une premiere source de stress naturel pour
les communautés biologiques associées et en particulier de la
macrofaune benthique du fait de leur faible capacité de mobilité.
Depuis les années 1960, ces lagunes par définition confinées sont
également soumises a de nombreuses pressions anthropiques dont
I’accroissement des apports en azote et en phosphore est reconnu
aujourd'hui comme étant Il'une des causes majeures de la
dégradation des écosystemes coétiers. Basé sur ['utilisation de
données historiques collectées depuis 1999 ainsi que sur de
nouvelles campagnes d’échantillonnage, ce projet vise a comprendre
comment la macrofaune benthique se structure spatialement et
temporellement au sein des lagunes méditerranéennes. A travers
I’'utilisation d’approches taxonomiques et fonctionnelles a plusieurs
échelles de temps et d’espace, les résultats de ce projet mettent en
évidence la complexité du lien entre I'environnement et la
distribution de la macrofaune benthique au sein des lagunes
méditerranéennes. Malgré la constitution de jeu de données
complémentaires, il est apparu difficile de dissocier les effets de
I'eutrophisation des fluctuations naturelles sur la macrofaune
benthigue au sein des Ilagunes. A [I'échelle de la facade
méditerranéenne, la structuration spatiale de la macrofaune serait
déterminée principalement par I'nydromorphologie des lagunes et la
diversité de [I'habitat benthique a [I'échelle de Ila lagune.
L'eutrophisation et les facteurs de stress associés agiraient sur les
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communautés existantes en réduisant la richesse et la diversité
taxonomique. L'étude de la dynamique temporelle des lagunes
méditerranéennes vis-a-vis de |'eutrophisation n’a en revanche pas
permis d’illustrer un lien clair entre [|'évolution des conditions
evironnementales et la strucure des communautés benthigques en
lagune. L'acquisition de données a |'échelle intra-lagunaire et intra-
annuelle dans le cadre de ce projet a permis d’illustrer la variabilité
de la structure des communautés benthiques au sein méme des
lagunes méditerranéennes. La structuration de I'habitat et en
particulier de la couverture en macrophyte est ici décrite comme un
facteur clé expliquant la distribution de la macrofaune benthique
aussi bien dans le temps et dans l'espace. L'absence de prise en
compte de cette variabilité dans les stratégies d’acquisition de
données dans le cadre de la DCE explique vraissemblablement une
partie des difficultés rencontrées dans l'interprétation des données
dans le cadre réglementaire. Dans un contexte de conservation de la
biodiversité et des fonctionnalités écologiques des milieux
lagunaires, il apparait donc indispensable de considérer une
description fine des habitats et de leurs fonctions associées.
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1 Contexte général et objectifs

Parmi les indicateurs appliqués actuellement en lagune, les indicateurs
« phyto + colonne d'eau » et « macrophytes » répondent parfaitement a
certaines pressions anthropiques comme I'eutrophisation et rendent compte
de la dynamique de ces systemes confinés (Derolez et al., 2019; Le Fur et al.,
2019; Leruste et al.,, 2016). Concernant la macrofaune benthique, de
nombreux indicateurs comme par exemple le GPBI (General-Purpose Biotic
Index, Labrune et al., 2021) ou le M-AMBI (Multivariate- AZTl’s Marine Biotic
Index, Borja et al., 2009) ont été développés pour les zones coétieres et
littorales puis, pour certains d’entre eux, appliqués dans les lagunes
méditerranéennes dans le cadre de la Directive Cadre sur I'Eau (DCE).
L'analyse comparative menée sur trois lagunes de la mer Adriatigue met en
évidence que les indices biotiques ne sont pas parfaitement adaptés au
contexte lagunaire ou les conditions naturelles peuvent déja représenter un
stress pour les organismes (Reizopoulou et al., 2014). Cette action s'inscrit
donc dans le cadre de l'acquisition de connaissances indispensables au
développement et la fiabilisation d'indicateurs DCE visant a qualifier I'état
écologique des masses d'eau lagunaires méditerranéennes.

1.1 Travaux antérieurs sur la thématique

L'accroissement des apports d’azote et de phosphore provenant des
bassins versants, notamment lié a I'augmentation des activités anthropiques
depuis les années 1960, est reconnu comme étant I'une des causes majeures
de la dégradation des écosystemes cotiers (Cloern, 2001). Depuis une
trentaine d’années, les phénomenes d’eutrophisation se sont intensifiés a
I’échelle mondiale (Cummins et al., 2004; Pihl et al., 1996), conduisant a de
profondes modifications de la structure avec en particulier un déclin de la
biodiversité, du fonctionnement (Migné et al., 2011; Ouisse et al., 2011, par
exemple) et indirectement des services que rendent les écosystemes cotiers
(Cloern, 2001).

En Méditerranée, les effets de I'eutrophisation sont marqués, en
particulier dans les milieux lagunaires, par définition confinés (Fiandrino et
al., 2017), dont les bassins versants sont généralement anthropisés. Ces
milieux sont au centre de nombreux intéréts écologiques (étapes de
migration d’oiseaux, de poissons par exemple) et socio-économiques (zones
de production intense, tourisme par exemple). Dans un contexte de réponse
aux besoins de la Directive Cadre sur I'Eau (DCE) dans les eaux de transition,
la Région Languedoc-Roussillon, I’Agence de I'Eau Rhone Méditerranée &
Corse, I'lfremer et la Région Languedoc-Roussillon ont mis en place entre
1999 et 2013 le Réseau de Suivi Lagunaire (RSL). En se basant sur les
concentrations d’azote et de phosphore dans la colonne d’eau et le sédiment
ainsi que sur la structure des communautés phytoplanctonique et
macrophytique, cet outil a ainsi permis de révéler des états d’eutrophisation
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tres différents au sein de 20 lagunes du Languedoc-Roussillon (Souchu et al.,
2010). A [I'échelle de la facade méditerranéenne, un gradient clair
d'eutrophisation a ainsi été mis en évidence, celui-ci étant en lien direct avec
les pressions anthropiques existantes (Derolez et al.,, 2014). La prise de
conscience des risques écologiques et socio-économiques liés a la qualité des
milieux lagunaires a abouti a la mise en ceuvre d’actions de gestion visant a
réduire les apports en nutriments. Les efforts entrepris se traduisent
localement par une restauration progressive mais extrémement lente de
I’état de certaines lagunes méditerranéennes (Derolez et al., 2019; Le Fur et
al., 2019; Leruste et al., 2016) comme cela a déja été décrit dans des milieux
lacustres (Jeppesen et al., 2007) et plus généralement cétiers (Duarte et al.,
2009; Elliott et al., 2007). Ainsi, en plus d’avoir permis de caractériser le
niveau d’eutrophisation de chaque lagune, les séries écologiques acquises
depuis les années 2000 sur l'ensemble des lagunes méditerranéennes
francaises aussi bien au niveau du compartiment benthique que dans la
colonne d’'eau permettent d’étudier les trajectoires d’évolution des lagunes
méditerranéennes (Derolez et al., 2019; Le Fur et al., 2019).

Bien que de nombreuses études aient été réalisées sur les effets de
I’eutrophisation sur le compartiment benthique en milieu ouvert (Hull, 1987;
Norkko and Bonsdorff, 1996; Ouisse et al., 2011; Raffaelli, 2000 par exemple),
les effets sur la structure et le fonctionnement du compartiment benthique
des lagunes méditerranéennes, et sur la macrofaune benthique en particulier,
sont peu documentés (voir toutefois Carlier et al., 2008; Licari, 1998; Lloret
and Marin, 2011; Rossi et al.,, 2007). Ce compartiment intégrateur est
pourtant soumis aux contraintes environnementales du fait de ses faibles
capacités de mobilité, de leur longévité souvent pluri-annuelle et semble donc
étre un indicateur pertinent de I'eutrophisation, et plus généralement des
pressions, en milieu confiné. De plus, le compartiment benthique est le siege
de nombreux processus de reminéralisation et de synthese de matiere (base
du réseau trophique) nécessaire au fonctionnement de la lagune (Bartoli et
al., 2012; Chapelle et al., 2000; Thouzeau et al., 2007) et apparait donc
comme un élément central dans la régulation des processus d’eutrophisation
gue ce soit dans un contexte de dégradation ou de restauration (Grall and
Chauvaud, 2002). D'un point de vue végétal, les successions écologiques au
cours du processus d’eutrophisation en milieu cétier sont relativement bien
décrites dans les milieux cotiers (Schramm, 1999) et semblent transposables
au milieu lagunaire (Le Fur et al., 2018). En revanche, les premieres analyses
menées sur la macrofaune benthique de I'ensemble des écosystemes
lagunaires méditerranéens, aussi bien au niveau taxonomique ou des groupes
polluo-sensibles (AMBI) qu’au niveau des traits fonctionnels, se sont vues
confrontées au probleme de distinction entre les effets de I'eutrophisation de
ceux des contraintes environnementales marquées dans ces environnements
(Boyé, 2014). L'importante variabilité temporelle intra et inter-annuelle des
milieux lagunaires (fluctuations de salinité, de température, de lumiere, de
nutriments disponibles...) représente en elle-méme une source de stress pour
les communautés associées (Elliott et al., 2007; Guelorget and Pertuisot,
1984), qu’'il semble souvent difficile de différencier des perturbations
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anthropiques. A ceci s'ajoute, la variabilité spatiale intra-lagunaire,
considérée comme faible dans la colonne d’eau, qui représente une source de
variabilité importante au niveau du compartiment benthique. En effet, ces
lagunes sont caractérisées par une mosaique d'habitats benthiques
interconnectés (Menu et al.,, 2019) qui, de part leurs caractéristiques
abiotiques (salinité, profondeur, granulométrie...) et biotiques (interactions
intra et inter-spécifiques), structurent la distribution de la macrofaune
benthique dans les lagunes (Meerhoff et al., 2013; Sfriso et al., 2001).

1.2 Objectifs scientifigues du projet

Dans ce contexte, le projet « Effet de I'eutrophisation sur la biodiversité
de la macrofaune benthique des lagunes méditerranéennes » vise a étudier
les effets directs ou indirects de I’eutrophisation sur la structure et
le fonctionnement de la macrofaune benthique en milieu lagunaire,
en dissociant ces effets de ceux des fluctuations naturelles. Le projet
est focalisé sur :

1. la recherche des échelles pertinentes, spatiale (intra et inter-lagune) et
temporelle (saisonniere et inter-annuelle), auxquelles les effets des
fluctuations environnementales naturelles (ici confinement et habitats)
et anthropiques (ici I'eutrophisation) s’appliquent et

2. l'identification des niveaux d’intégration, taxonomiques ou fonctionnels
(via une approche de traits biologiques) auxquels ces effets
s'expriment.

A terme, ce projet contribue a la définition de recommandations pour la
mise en place de stratégies spatiale et temporelle d’échantillonnage
adaptées aux milieux confinés tels que les lagunes méditerranéennes et
permettant la qualification de ces milieux vis-a-vis des pressions.

1.3 Axes de travail et structuration du rapport

Ce projet est basé sur I'hypothese que I'analyse statistique croisée de
données environnementales et de diversité de la macrofaune benthique
permette de distinguer et de hiérarchiser les facteurs naturels et
anthropiques influencant la répartition spatiale et temporelle de ces especes
au sein des lagunes méditerranéennes. Pour cela, le projet est structuré
autour de 4 axes:

1. Réle de I’'habitat et du confinement dans la répartition spatiale de la
macrofaune benthique au sein des lagunes meéditerranéennes :
Echelle spatiale intra-lagune

Cet axe de recherche s’appuie sur quatre lagunes ateliers (Bages-Sigean, La
Palme, Or et Prévost) échantillonnées dans le cadre de la DCE ou au cours de
ce projet. Ce travail est présenté dans la partie 4 de ce rapport.
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2. Influence du contexte géographique et du niveau d’eutrophisation :
Echelle spatiale inter-lagune

Ce second axe du projet est basé sur |'analyse des données historiques
collectées depuis 1998 sur 29 lagunes méditerranéennes francaises (41
stations). La diversité des lagunes considérées permettrait de couvrir une
gamme suffisante de pressions, a la fois anthropiques et naturelles, et ainsi
fournir la puissance statistique nécessaire a la discrimination de ces deux
facteurs. Cet axe est développé dans la partie 2 de ce rapport et fait I'objet
d’une publication.

3. Dynamique temporelle de la macrofaune benthique en lagune :
Echelle saisonniere

Ce troisieme axe de recherche est basé sur l'acquisition saisonniere de
données dans la lagune de Bages-Sigean en 2021. Il correspond a la partie 5
de ce rapport.

4. Dynamique temporelle de Ila macrofaune benthique en lagune :
Echelle inter-annuelle

Ce quatrieme axe de recherche est quant a lui basé sur l'analyse des
données historiques collectées depuis 1998 (variabilité inter-annuelle) sur 12
stations réparties dans 10 lagunes. Il correspond a la partie 3 de de rapport.

La structure de la macrofaune benthique aux différentes échelles spatiales et
temporelles est analysée via des indices de diversité, d’abondance et de
biomasse couramment utilisés, et ceci a différents niveaux d’'intégration
taxonomiques et fonctionnels.
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2 Distribution spatiale de la macrofaune
benthique a I’échelle de la facade
méditerranéenne : Echelle inter-lagune

Le climat méditerranéen est caractérisé par des étés et des hivers secs
ainsi que des pluies intenses mais ponctuelles au printemps et a I'automne.
Ces apports d’eau douce provenant du bassin versant, souvent intermittents,
ainsi que les propriétés géomorphologiques et hydrologiques (connexion a la
mer, taille du bassin versant et de la masse d’eau) créent ainsi des conditions
naturelles locales, variables dans le temps et I'espace, propres a chaque
masse d’eau lagunaire. Celles-ci sont également soumises a de nombreuses
pressions (Derolez et al., 2014) avec des niveaux de perturbation qui varient
largement selon la taille de leur bassin versant et de la masse d’eau, leur
connexion a la mer ainsi que de l'intensité et de la durée d’exposition a ces
pressions (Derolez et al., 2021). Parmi ces pressions, |'eutrophisation est
identifiée comme une des perturbations majeures dans ces masses d’eau
littorales. A ce jour, nous disposons d’'une part de relevés stationnels
décrivant la structure de la macrofaune benthiqgue dans 29 lagunes
méditerranéennes de d’'autre part de données décrivant aussi bien la colonne
d’eau que le compartiment benthique. Ces données collectées dans le cadre
de la DCE ou des réseaux associés comme le RSL ou le RLC permettent de
couvrir une large gamme de conditions environnementales et constitue
aujourd’hui un socle important de connaissance pour dissocier les effets des
perturbations naturelles et anthropiques sur la macrofaune benthique.

Cette partie du rapport présente les résultats du travail d’exploration de
ces données historiques sur 41 stations réparties dans 29 lagunes de la
facade méditerranéenne francaise. Une approche taxonomique et une
approche fonctionnelle ont été menées afin de définir les parts respectives de
I'eutrophisation et de la variabilité naturelle dans la structuration des
communautés de la macrofaune benthique.

2.1 Approche taxonomique

Les résultats obtenus via I'approche taxonomique sont présentés sous la
forme d’un article scientifique déposé sur la plateforme BioRxiv (biorxiv.org)
le 19 ao(t 2022. Il sera prochainement soumis dans PCI in Ecology.
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ABSTRACT

Coastal lagoons are transitional ecosystems that host a unique diversity
of species and support many ecosystem services. Owing to their position at
the interface between land and sea, they are also subject to increasing
human impacts, which alter their ecological functioning. Because coastal
lagoons are naturally highly variable in their environmental conditions,
disentangling the effects of anthropogenic disturbances like eutrophication
from those of natural variability is a challenging, yet necessary issue to
address. Here, we analyze a dataset composed of macrobenthic invertebrate
abundances and environmental variables (hydro-morphology, water,
sediment and macrophytes) gathered across 29 Mediterranean coastal
lagoons located in France to characterize the main drivers of community
composition and structure. Using correlograms, linear models and variance
partitioning, we found that lagoon hydro-morphology (connection to the sea
and surface) which affects the level of environmental variability (salinity and
temperature), as well as lagoon-scale benthic habitat diversity (using
macrophyte morphotypes) seemed to regulate macrofauna distribution, while
eutrophication and associated stressors like low dissolved oxygen acted upon
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the existing communities, mainly by reducing species richness and diversity.
Furthermore, M-AMBI, a multivariate index composed of species richness,
Shannon diversity and AMBI (AZTI's Marine Biotic Index) and currently used to
evaluate the ecological state of French coastal lagoons, was more sensitive to
eutrophication (18%) than to natural variability (9%) with nonetheless 49% of
its variability explained jointly by both. Conversely, AMBI was the only tested
index that uniquely responded to eutrophication variables, which nonetheless
explained less than a third of its variability. To improve the robustness of
benthic indicators like M-AMBI and increase the effectiveness of lagoon
benthic habitat management, we call for a revision of the ecological groups at
the base of the AMBI index and of the current lagoon typology which could be
inspired by the lagoon-sea connection levels used in this study.

KEYWORDS

Mediterranean sea, macrofauna, taxonomic diversity, M-AMBI, macrophyte
morphotypes, variance partitioning

1. INTRODUCTION

Coastal lagoons are transitional ecosystems between land and sea that
represent 13 % of the world’s coastline (Barnes, 1980) and provide essential
ecosystem services, especially through nutrient regulation and sequestration
as well as climate regulation (Kermagoret et al., 2019; Levin et al., 2001).
These ecosystems are characterized by strong salinity variations at different
temporal scales, ranging from fortnights to seasons and decades (Pérez-
Ruzafa et al., 2007a), that are mainly governed by short-term freshwater
inflow, seasonal temperature variations, the degree of connection of each
water mass with the sea and decadal climatic variations (rainfall and
temperatures) (Barbone and Basset, 2010; De Casabianca, 1996; Zaldivar et
al., 2008). Oxygen saturation naturally fluctuates in lagoons, due to water
temperature and re-aeration processes controlled by wind conditions
(Chapelle et al., 2001; Derolez et al., 2020a). Oxygen dynamics are further
affected by primary production, which is mainly governed, in oligo and
mesotrophic lagoons by seasonal benthic macrophyte growth and decay
cycles, and in hyper and eutrophic lagoons by pelagic phytoplankton
dynamics (Zaldivar et al., 2008). Overall, coastal lagoons are naturally highly
dynamic systems in terms of environmental factors, representing a form of
natural environmental stress for any organism living in these systems like fish
and benthic invertebrates (Pérez-Ruzafa et al., 2007b; Zaldivar et al., 2008).
Consequently, lagoonal, just like estuarine benthic communities, generally
present low species richness and high abundances of tolerant species,
characteristics typical of disturbed or stressed coastal ecosystems, giving rise
to the “transitional waters quality paradox” (Zaldivar et al.,, 2008), a
generalization of the “Estuarine quality paradox” (Elliott and Quintino, 2007).

Macrofaune benthique en lagune méditerranéenne Page 13 sur 151



Coastal lagoons have also been intensely used and modified by humans
for food (fishing and aquaculture), transportation (canals, ports and inlet
modification), livelihood (land reclamation for construction) and recreation
(fishing, sailing, swimming) (Lasserre, 1979; Pérez-Ruzafa et al., 2011a). The
position of coastal lagoons at the interface between land and sea further
exposes them to human Iland-derived pollution such as nitrogen,
phosphorous, pesticide, or heavy metal pollution (Caliceti et al., 2002;
Derolez et al., 2019; Souchu et al., 2010). The oldest and most studied is
nitrogen and phosphorous pollution linked to agriculture and urban
development (Bendoricchio et al., 1993; Kjerfve, 1994; Tournoud et al., 2006),
which can lead to eutrophication of coastal lagoons, a phenomenon
associated to an increase in phytoplankton biomass (Cloern, 2001; Zaldivar et
al., 2008), a replacement of long-lived submerged macrophytes like marine
plants, by emergent free-living benthic macroalgae and even to the
disappearance of all benthic macrophytes (Le Fur et al., 2019, 2018). The
high light availability linked to shallow depths and the naturally high nutrient
concentration of water and sediments (i.e. coastal lagoons can be considered
as “naturally eutrophic” (De Casabianca, 1996; Zaldivar et al.,, 2008))
promote the development of structurally complex benthic macrophytes,
which are characteristic features of coastal lagoons. Macrophyte presence,
cover and composition create a highly heterogeneous aquatic landscape
(Arocena, 2007; Gamito et al.,, 2005), which is also determined by the
sediment nature (i.e. hard bottom, gravel, sand, mud) and organic matter
content (Menu et al., 2019).

Benthic macroinvertebrates are a key biotic compartment of coastal
lagoons, through their role in water filtration, food web dynamics, recycling of
organic matter and nutrients and sediment bioturbation (Barnes, 1980;
Gamito et al., 2005; Levin et al., 2001; Zaldivar et al., 2008). These benthic
communities are reported to be overall shaped mainly by natural
environmental variability (i.e. environmental filtering) and passive diffusion
(mainly as planktonic larvae) (Basset et al., 2007). At the intra-lagoon scale,
the spatial distribution of macrobenthic invertebrates is tightly linked to the
renewal of marine-originating molecules, which is directly linked to the
connection level with the open sea, a result used to define the notion of
confinement (Guelorget and Perthuisot, 1983). Superimposed onto the
previously mentioned “natural environmental stress” (i.e. strong fluctuations
of abiotic parameters like salinity and temperature) are a number of human
related disturbances like anthropogenic eutrophication, which can further
impact lagoonal organisms (Elliott and Quintino, 2007; Rossi et al., 2006).
Most benthic macroinvertebrates are exposed to multiple human-induced
disturbances as they generally live for several years. Furthermore, these
organisms tend to present, as adults, a low dispersal potential (i.e. below a
few kilometers), meaning that faced with a disturbance, each individual will
either resist, become accustomed or die, with overall very little chance of
escaping the disturbance, especially if it affects the entire lagoon (Cognetti
and Maltagliati, 2000). These characteristics make benthic
macroinvertebrates good theoretical indicators of the ecological health status
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of coastal lagoons and since 2000, this biological compartment is officially
included in the assessment of European transitional water bodies carried out
within the Water Framework Directive (WFD) (Reizopolou et al., 2018).
However, although they are in theory good ecological indicators, benthic
macroinvertebrates are also influenced by “natural environmental stress”,
hence it appears crucial to disentangle the effect of natural environmental
variability from the effect of variability linked to human disturbances on this
compartment in hyper-variable ecosystems like coastal lagoons (Pitacco et
al., 2019). Most of the published work on Mediterranean coastal lagoon
macroinvertebrates have either been descriptive studies focusing on one or a
few lagoons (Amanieu et al., 1977; Arocena, 2007; Bachelet et al., 2000;
Carlier et al., 2007; Guelorget et al., 1994; Guelorget and Michel, 1979; Magni
et al.,, 2022; Pérez-Ruzafa et al., 2007a; Rossi et al., 2006), theoretical
oriented studies testing ecological hypotheses like environmental filtering
(Basset et al., 2007) or species-area relations (Sabetta et al., 2007) or very
applied studies related to the WFD and focusing on lagoon typology
definition, indicator development or indicator reference values (Barbone et
al., 2012; Basset et al., 2012; Reizopoulou et al., 2014). Disentangling the
respective effect of natural vs human-induced disturbances on lagoon
communities requires a statistical power which can be reached by using
extensive datasets, spanning a variety of ecological conditions (i.e. several
lagoon systems) and a thorough characterization of both sources of
disturbance. In this study, we make use of the full potential of large-scale
environmental surveys of the various compartments of French Mediterranean
coastal lagoons (water column, sediments, macrophytes and benthic
macroinvertebrates): (i) to disentangle the effects of an anthropogenic
disturbance, here eutrophication, from those of natural environmental
variability on benthic macroinvertebrates and (ij)) to understand the links
between the different environmental variables characterizing coastal lagoons,
that affect benthic macroinvertebrates. This study, based on a dataset
including 29 French Mediterranean coastal lagoons (ranging from oligo- to eu-
haline, with diverse environmental and anthropic settings), focuses on
multiple levels of biological complexity; first the broad and complex
community level, then simple diversity indices like species richness and
Shannon diversity index and finally, a multimetric and WFD-compliant index.

2. MATERIAL & METHODS
2.1. Study sites

The French Mediterranean coast features a great diversity of lagoons
characterized by different hydro-climatic contexts (e.g. temperature, wind,
rainfall). Some of these lagoons are under the influence of large watersheds
(up to 1 500 km2) while others are connected to more restricted basins that
may be 300 times smaller (ca. 5 km2). These lagoons also present very
variable connections to the sea, with both natural vs man-made channels,
and continuous vs temporary channels. Human land-use in this region is
particularly high, associated to both urban and agricultural development

Macrofaune benthique en lagune méditerranéenne Page 15 sur 151



remer

(Derolez et al., 2019). Most lagoons in continental France are located near
large cities like Narbonne or Montpellier and/or in areas intensively cultivated
for wine, vegetables and cereals (CORINE Land Cover, 2018) whereas the
Corsican lagoons of Palo, Urbino and Diana are relatively preserved from
direct urban pressures. Differently, the Corsican lagoon of Biguglia is located
just south of the urban hub of Bastia and in a growing agricultural plain
(CORINE Land Cover, 2018; Pasqualini et al.,, 2017). Overall, French
Mediterranean lagoons face various degrees of anthropogenic pressures.

A total of 29 nanotidal (tide < 0.5 m) coastal lagoons located in the Gulf
of Lion (north-west Mediterranean Sea) and along the east coast of Corsica
were selected for this study and sampled across 41 stations (between one
and three in each lagoon) (Figure 2.1).
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Figure 2.1: Map of the 41 stations sampled in the 29 lagoons located along the
French Mediterranean coast (Gulf of Lion and Corsica). Each station’s salinity type
and group membership (K-means partitioning) based on the benthic macrofauna
Hellinger-transformed mean abundances are indicated using a symbol (triangle:
oligo- and meso-haline and circle: poly- and eu-haline) and a color (red: group A and
blue: group B), respectively. See Table 2.1 for the full lagoon names and
corresponding stations.

The sampling was carried out in 2006 or 2009 during the “Réseau de Suivi
Lagunaire” and WFD campaigns. Infaunal benthic macroinvertebrates were
sampled in May, except four lagoons sampled at the end of April (La Marette,
Ponant, Berre and Vaine) and one lagoon at the end of June (Bolmon). The
studied lagoons encompass a wide range of hydro-morphological
characteristics in terms of surface, depth and connection to the sea (Tableau
2.1) with the lagoon-sea connection level expressed as weak, moderate or
strong depending on the differences in salinity variations between the lagoon
and a neighboring marine station (Derolez et al., 2012). Lagoon surfaces vary
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from 1 km? (Campignol) to 133 km? (Berre) (Menu et al.,, 2019) and station
depth is comprised between 0.1 m (La Palme south station) and 9.5 m
(Urbino) with most stations less than 3 m deep (Tableau 2.1).

Tableau 2.1: Hydro-morphological characteristics (surface, depth and connection
level to the sea) and water physico-chemical status of the 29 lagoons as evaluated by
the water framework directive (green = good, yellow = moderate, orange = bad, red
= poor). The physico-chemical status is based on concentrations of total and
dissolved inorganic forms of nutrients, turbidity and oxygen saturation during the
summer months of the 2004-2009 period (Andral and Sargian, 2010a; Andral and
Sargian, 2010b). Depth and beta diversity of macrophyte morphotypes (BMM) of the
41 stations sampled for benthic macrofauna either in 2006 (#) or in 2009 (*) is also
indicated. For stations sampled in the same lagoon, each one is labeled using a 3
letter code with the last letter indicating the geographical location of the station in
the lagoon (North (N), Middle (M), South (S), East (E), West (W), except THP which
indicates the station’s local name Pisse-Saumes). The lagoons are listed from west to
east along the Gulf of Lion (see Figure 2.1 for their geographical location).

LAGOON CARACTERISTICS BENTHIC STATION CHARACTERISTICS
LAGOON SURFACE LAGOON-SEA PHYSICO-CHEMICAL STATION STATIDN DEPTH OMC B
(km?)  CONNECTION STATUS CODE (%) Fmm
Canet*® 6.43 weak CAN 0.9 56 0.13
Leucate* 52.88 strong LEN 1.9 B2 071
LES 33 7.2 067
La Palme#t 6.94 moderate LPN 0.6 468 0.6
LPS 0.1 1.61 053
Bages-Sigean* 37.05 moderate BGN 1.9 11.5 0.65
BGM 2.2 5.9 0.8
BGS 1.3 7.1 0.53
Campignol® 1.00 weak CAM 0.8 18 1
Gruissan® 1.31 strong GRU 0.9 34 061
Vendres® 6.60 weak VEM 0.8 22.8 0.6
Grand Bagnas# 1.69 weak GBA 0.5 5.38 0
Thau# 67.70 strong THE 8.2 11.38 055
THW 4 5.9 0.68
THP 3.8 5.64 0.68
Ingril North#t 2.28 strong INM 1.1 1248 04
Ingril South# 3.17 strong INS 1.2 7.01 025
Victt 12.96 moderate VIC 1.5 13.05 0.69
Pierre-Blanche# 3.14 moderate PBE 0.7 1.04 033
FEW 0.7 993 0.47
Arnel# 4.42 moderate ARN 0.8 7.88 0.29
Prévost 2.46 strong PRE 0.7 5.25 04
PRW 0.7 8.4 0.6
Méjeantt 712 moderate MEE 1 7.67 0
MEW 0.9 1217 0O
Grec#t 1.08 moderate GRE 0.7 849 033
Or (Mauguio)*® 31.31 weak ORE 1.4 109 0.75
ORW 1.3 125 0.54
Ponant* 192 moderate POM 3 109 0.11
La Marette*® 1.30 weak MRM 0.7 159 0
MRS 0.6 14.2 0
Vaccares* 65.90 weak VAC 19 58 0.23
La Palissade*® 2.95 weak PLS 0.6 1.5 0.6
Berre*® 132.711 strong BRN 5.9 118 0395
BRS 8.9 145 0.38
Vaine* 22,77 moderate WA 5.1 127 073
Bolmon® 6.01 weak BOL 1.4 148 030
Biguglia* 13.75 weak BIG 1 79 025
Diana® 5.40 strong DIA 5.8 10,5 0.39
Urbino® 7.58 moderate URE 9.5 16.3 0.63
Palo* 1.08 weak PAL 1 12.5 0
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The various hydro-morphological characteristics of the studied lagoons
lead to a great diversity of salinity regimes with 8 oligo- or meso-haline
lagoons and 21 poly- or eu-haline lagoons (Figure 2.1) and to large inter-
lagoon discrepancies in terms of annual variability of temperature, salinity
and oxygen saturation. Overall, the physico-chemical status of the studied
lagoons between 2004 and 2009 was evaluated according to the WFD
methodology, as poor (15 lagoons), bad (3 lagoons), moderate (4 lagoons) or
good (7 lagoons) (Tableau 2.1). This evaluation takes into account the
concentrations of total and dissolved inorganic forms of nutrients, turbidity
and oxygen saturation during the summer months of the 2004-2009 period
and is conducted according to the WFD quality grid (Andral and Sargian,
2010a, 2010b).

2.2. Sampling

2.2.1. Benthic macroinvertebrates

At each of the 41 stations, three replicates (ca. 10 m apart) of
unvegetated sediment were sampled. Each replicate was made up of four
pooled Ekman-Birge grabs, representing a total surface of 0.09 m? per
replicate and 0.27 m? per station. Samples were sieved on a 1 mm mesh,
fixed in a 5 to 7 % formaldehyde/seawater solution and stained with Rose
Bengal for latter identification. The sediments were then sorted in the
laboratory and all organisms identified if possible to the species level,
following the nomenclature of the European Register of Marine Species
(ERMS). Taxa are indicated using WORMS reference
(https://www.marinespecies.org/aphia.php?p=match). Prior to the data
analyses, we removed meiofauna taxa (Ostracoda, Nematoda, Harpacticoida
and Collembola) and organisms present in only one lagoon and determined at
the order (Decapoda, Coleoptera, Nudibranchia), class (Insecta, Ascidiacea) or
subclass (Oligochaeta) level. We kept Actiniaria, Nemertea and Polycladida as
they were identified across multiple lagoons.

2.2.2. Sediment parameters

At each station, an additional grab sample was collected to evaluate
sediment organic matter and grain-size distribution. Sediment samples were
sieved on a 2 mm mesh to remove large macrophytes debris, and the filtrate
was weighted and dried until stable weight (110°C for 24 to 48h) in the
laboratory. Organic matter content (OMC, % of dry sediment weight) was
calculated as the loss of weight after combustion for 12h at 450°C of the dry
sediment fraction below 2 mm. Because of technical problems, no OMC was
available for the stations ARN, LPN, LPS, PRW and VIC in 2006. To estimate
these missing values, we used OMC values measured in spring of 2006 (ARN,
PRW, VIC) or spring of 2007 (LPN and LPS) for the WFD sediment quality
evaluation. For ARN, LPS, LPN and VIC, we estimated OMC by averaging over
the values measured in the three or four stations closest to the macrofauna
station (distance between 285 m and 707 m). For PRW, we used the OMC
value measured at the closest station as this station was located only 114 m
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from the macrofauna station (Supplementary material 1 and 2). Since
laboratory protocols changed between years (2006 and 2009) and between
lagoons regarding the sediment particle sizes considered for the grain-size
analysis, we chose not to consider grain-size parameters.

2.2.3. Water physico-chemical properties

Water column physico-chemical properties of the 29 lagoons were
measured monthly during summer (from June to August or September)
following a standardized protocol implemented by the WFD (Derolez et al.,
2019). Salinity (Sal), temperature (Temp) and oxygen saturation (O, sat) were
measured using a portable field probe (WTW LF 197, WTW-GmbH, Weilheim,
Germany) and turbidity (Turb) was measured in the laboratory using an
optical turbidimeter (2100N IS turbidimeter 1SO 7027). Chlorophyll a
concentration ([Chla]) was measured in 50 mL samples of water, first filtered
on a Whatman GF/F filter (0.7 um). Pigments were later extracted in the
laboratory in a 90 % acetone + distilled water solution during 24 hours (4°C,
dark conditions after 10 minutes of centrifugation). The supernatant was then
dosed using a spectrofluorometer following Neveux and Lantoine (1993). The
full description of the protocol followed to measure [Chla], total nitrogen
concentration [TN], ammonium concentration [NH,*], sum of nitrate plus
nitrite concentrations [NOy], total phosphorus concentration [TP] and
dissolved inorganic phosphorus concentration [DIP] is described in Bec et al.
(2011) and Souchu et al. (2010). Only sub-surface data were available for all
stations except the THW, THE, BRN, BRS stations located in the deep Thau
and Berre lagoons for which sub-surface and bottom data were available. In
these four cases, we chose to consider the bottom data.

2.2.4. Estimating the macrophyte morphotype beta diversity

Lagoons are characterized by a mosaic of benthic habitats, determined
in particular by macrophyte diversity which can affect benthic
macroinvertebrates (Arocena, 2007; Cardoso et al., 2004; Ouisse et al., 2011)
by acting as food (Jones et al., 2021; Quillien et al., 2016; Vizzini and Mazzola,
2006), refuge (Mancinelli and Rossi, 2001; Nordstrom and Booth, 2007; Ware
et al.,, 2019) and/or means of transport (Norkko et al., 2000). Although
sampling was carried out on locally unvegetated sediments to avoid biases
linked to macrophytes and associated faunal assemblages, we postulate that
the presence and composition of macrophyte assemblages within each
lagoon can affect the composition of infaunal benthic communities. We
developed an index (later beta diversity of macrophyte morphotypes, Bww)
calculated as the average Bray-Curtis dissimilarity at the lagoon or sub-
lagoon scale (when several macrofauna stations were sampled in one lagoon)
based on a station by macrophyte morphotype matrix (presence/absence).
Each macrophyte station is coded as bare sediment if the macrophyte cover
is less than 25 % or as one or several of seven macrophyte morphotypes (i.e.
mushroom, feather, hair, ball, branched, sheet and meadow) based on the
thallus morphology of the dominant or co-dominant macrophyte taxa. This
index varies between 0 if all the considered stations are dominated or co-
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dominated by the same macrophyte morphotype(s) or if they all have bare
sediment and 1 if all the considered stations are dominated or co-dominated
by different macrophyte morphotypes (Supplementary material 3 and 4). We
gathered the data used to calculate this index from the WFD macrophyte
dataset (all information regarding sampling protocols are available in Le Fur
et al. (2018).

2.3. Data analyses

We extracted all the data used in this study from the French database
Quadrige (lIfremer, http:// quadrige.eaufrance.fr/). We performed all analyses
using R version 3.6.3 (R Core Team, 2020) and the packages vegan (v2.5-6;
Oksanen et al., 2019), missMDA (Josse and Husson, 2016), labdsv (v2.0-1;
Roberts, 2019), olsrr (v0.5.3; Hebbali, 2020), MASS (Venables and Ripley,
2002), corrplot (v0.84; Wei and Simko, 2017) and rstatix (v0.6.0;
Kassambara, 2020). We considered a significance level of 0.05 for all
statistical tests.

2.3.1. Environmental variables

Water column parameters were measured in summer whereas
macrofauna was sampled in spring which prevented us from relating these
two datasets. Nonetheless, the presence and abundance of
macroinvertebrates in a lagoon year y is influenced not only by the
environmental conditions prevailing that year but also those prevailing the
previous years especially for pluri-annual species. As such, we associated the
macrofauna data collected year y to the mean and coefficient of variation
(CV) of the water column parameters measured years y-2, y-1 and y, as done
by Le Fur et al. (2019) (Tableau 2.2).

We classified the parameters presented in Tableaux 2.1 and 2.2 into two
categories. The first category included 11 physical and biotic factors used as
proxy for the natural variability of environmental conditions (lagoon surface,
lagoon-sea connection, station depth, Bwv, OMC, mean and CV of Sal, Temp,
0O, sat). The second category included 14 biogeochemical variables that either
cause eutrophication (i.e. mean and CV of [TN], [NO«], [NH4*], [TP], [DIP]) or
are the direct consequence of eutrophication (i.e. mean and CV of [TN], [TP],
[Chla], turbidity) (Souchu et al., 2010). Because of technical problems, no
[NOs] and [DIP] data were available for the stations BOL and PLS.
Consequently, we imputed the missing mean and CV values for these two
parameters at both stations with the ‘imputePCA’ function. This function
estimates the missing parameters by first performing a principal component
analysis on all the environmental variables and then by using the regularized
fitted matrix. These steps are performed iteratively until convergence is
reached (Josse and Husson, 2012).
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Tableau 2.2: Environmental parameters and their respective code used to
characterize the water. For each water parameter, the mean and coefficient of
variation (CV) were calculated between the years y-2 and y (with y the macrofauna
sampling year) and the overall median, minimal and maximal values across the 41
stations are indicated. The station with the minimal and maximal value of each
parameter is also indicated between brackets, as well as the transformation applied
to each parameter. See Tableau 2.1 for the station codes. Transf. : transformation, / :
no transformation, loge : natural logarithm, v, square-root

PARAMETER

(unit) CODE MEASURE MEDIAN MIN MAX TRANSF.
salinity it mean 32.39 2.83 (PLS) 42.30 (PBW) ]
(Psu) v 13.52 2.49 (DIA) 82.24 [CAM) log,
Owygen saturationd 0. sat mean 100.88 56.61 (BRM, BRS) 190.40 (BOL) [ch
(%) 5 v 27.38 0.82 (PLS) 67.33 (PRE) +
Temperature — mean 2408 19.63 (BRM, BRS) 27.00 (URB, BIG) /
g v 9.05 1.82 (CAN) 22.81 (PON) I
Chlorophyll a concentration [Chiz] mean 5.43 0.70 (BGS) 144.20 (MEW) |°E|__e
(ug.L?) v 71.04 25.42 (BOL) 178.73 (BIG) log,
Total nitrogen concentration ) mean 52.05 11.08 (DIA) 266.03 (MEW) log,
{pmol.L?) v 27.77 £.94 (VAC) 89.47 (BIC) log,
Ammonium concentration [NH,+] __mean 1.47 0.06 (PLS) 31.62 (GRE) log,
(pmol.L1) S cv 106.88 28.65 (CAN) 257.83 (THE) o
Nitrate and nitrite concentration [NO ] mean 0.37 0.06 (GBA) 22.81 (CAM) Icng"e
(pmol.L?) i v 94.87 43.30 (CAN) 227.37 (URB) log,
Total phosphorous concentration Tl mean 2.51 0.64 (LEN) 31.19 (CAN) log,
(pmol.L1) ov 36.75 B.91 (VAC) 106.12 (ARN) log,
Phosphate concentration (DIF] mean 0.24 0.02 (LES) 14.53 (CAN) log,
{umol.L?) [, 53.10 4097 (THW) 187.55 (INN) log,
Turbidity Turb mean 5.20 1.14 (BGS) 89.65 (PLS) log,
(NTU) v 68.30 1.92 (PLS) 207.54 (ARN) J

2.3.2. Macrobenthic community structure

First, we calculated the mean macroinvertebrate abundance at the
station scale by averaging over the three replicates and transformed it using
a Hellinger transformation, to give more weight to common taxa and less
weight to highly abundant, rare and under-sampled taxa (Legendre and
Legendre, 2012). We then classified the 41 stations based on these
transformed mean abundances, using K-means partitioning and the Calinski-
Harabasz criterion with 100 iterations (‘cascadeKM’ function). Our goal was to
highlight similarities between lagoons based on common species without
focusing on rare taxa, as each coastal lagoon can present unique species
assemblages (Basset et al., 2007), and to help with the result interpretation
thanks to a simple classification. We tested for significant differences in the
composition of our macrofauna groups using the analysis of similarity
(ANOSIM) test with 9999 permutations and Euclidean distances (‘anosim’
function). Finally, we characterized each group using the indicator species
metric (‘indval’ function, 9999 permutations). A high value of this metric for a
given taxon associated to a given group means this taxon is consistently
more present (fidelity) and abundant (specificity) in the stations composing
that group than in stations composing the other groups (Dufréne and
Legendre, 1997). For this last analysis, we adjusted p-values using the False
Discovery Rate correction method (FDR; Benjamini and Hochberg, 1995).
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2.3.3. Taxonomy-based indices

To characterize the macrobenthic community structure of each station,
we calculated the commonly used M-AMBI (Multivariate AZTI Marine Biotic
Index), the three indices composing the M-AMBI - species richness (SR),
Shannon diversity index (H’) and AMBI (Muxika et al., 2007) - plus the inverse
of Simpson’s index (N2) and the total macrofauna density. The AMBI is an
index based on the classification of benthic species into ecological groups,
from the most sensitive to disturbances (i.e. organic matter enrichment) to
the most opportunistic ones (Borja et al., 2000). Following recommendations
of Borja et al. (2005), we calculated AMBI and M-AMBI at the replicate scale
and then averaged them at the station scale. Similarly, we calculated SR, H’,
N2 and total macrofauna density by averaging over the three replicates and
computed the corresponding standard deviations (SD). For AMBI and M-AMBI
calculations, we removed high order taxa without an ecological group value
(Anemonia and Polycladida), planktonic (Mysidae) and hard-substrate taxa
(Serpula and Serpulidae) (Borja et al., 2005). We computed M-AMBI using the
R function available in Sigovini et al. (2013) and we defined the good
reference conditions as the highest values of SR and H’ and lowest value of
AMBI measured in the dataset, irrespective of the WFD physico-chemical
status described above. Finally, we tested for differences in total macrofauna
density, SR, H’, N2, AMBI and M-AMBI between previously defined groups of
stations (see section 2.3.2) using non-parametric Kruskal-Wallis rank sum
tests (Breslow, 1970).

2.3.4. Linking macrobenthic communities and environmental variables

To assess how natural environmental variations correlated with
anthropogenic pressures (explanatory variables) and how each explanatory
variable correlated with macrobenthic indices, we built a correlogram showing
the significant Spearman correlations (‘cor_pmat’ function) between all the
raw variables. We also tested for differences in the variables considered
(explanatory variables and macrobenthic indices) between lagoon-sea
connection levels using non-parametric Kruskal-Wallis rank sum tests
(Breslow, 1970), followed by pairwise Wilcoxon tests for multiple comparison,
while adjusting p-values with FDR (Benjamini and Hochberg, 1995). Then, we
transformed (natural logarithm or square root transformation), when
necessary, the environmental variables and macrobenthic indices to
approximate normal distributions and reduce data spread, before
standardizing all the explanatory variables to facilitate the interpretation of
the multiple linear regression coefficients (Schielzeth, 2010). We loge-
transformed the lagoon surface, station depth, SR, N2 and macrofauna
density (see Tableau 2.2 for the rest of the transformations). To limit
multicollinearity and avoid artificially inflating the fit of linear models, we
reduced the number of environmental variables (see section 2.3.1) for all
future analyses by considering Pearson correlations < |0.6|, leading to 19
remaining environmental variables.
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To determine which environmental variables most strongly influence
lagoon macrobenthic communities, we performed a redundancy analysis
(RDA, ‘rda’ function) between the 19 previously selected environmental
variables and the Hellinger-transformed mean taxa abundances. We
computed the variance inflation factor (VIF, ‘vif.cca’ function) to check for
multicollinearity and sequentially removed variables with a VIF > 5. We
verified the significance of the full RDA model using the ‘anova.cca’ function
(1000 steps) and we performed a forward model selection procedure
(‘ordiR2step’ function) based on the adjusted R? of the full model and a p-
value of 0.05 (9999 permutations) (Blanchet et al., 2008). We then computed
the marginal effect of each selected explanatory variable as the adjusted R?
of the constrained ordination containing only the given variable as the
predictor. The conditional effect of a variable was equal, during the forward
selection procedure, to the additional amount of variance in species
communities explained by the corresponding variable at the time it was
included into the model. Finally, we performed a partial RDA using the
variables previously selected, to isolate the impact of eutrophication from
natural environmental variability on lagoon macrobenthic communities
(Legendre and Legendre, 2012).

In the same way as for the constrained multivariate analysis, we
implemented a multiple linear regression approach (without any interactions
between variables) to investigate which variables related to eutrophication
and natural variability most strongly influenced the macrobenthic indices (SR,
H’, N2, total macrofauna density, AMBI and M-AMBI). As there were still 19
potential explanatory variables, we performed a preliminary selection by
including all the quantitative variables which alone had a significant effect on
the index as first or second-degree orthogonal polynomial and the lagoon-sea
connection if at least one of the three categories (weak, moderate, strong)
had a significant effect on the index (‘Im’ function). We included second-
degree polynomials to account for potential non-linear relations (Pérez-Ruzafa
et al., 2007b) and verified that the selected variables had VIFs inferior to 5.
We also checked the model hypotheses using the residuals vs fitted values
plot for linearity, the Shapiro-Wilk test for residual normality, the Breush
Pagan test for residual homoscedasticity (‘ols_test breusch_pagan’ function)
and the ‘acf’ function for the detection of residual spatial autocorrelation
based on the station coordinates. Then, we ran a stepwise model selection
using the ‘stepAIC’ function set in both directions and the BIC criterion.
Finally, we checked the hypotheses of the selected model as previously
explained, we investigated potential high leverage points (‘ols_plot_resid_lev’
function) and we reran the selected model without these points to verify its
robustness. To compare the relative effect of each selected explanatory
variable on a given macrobenthic index, we expressed the slope estimates of
the standardized variables as effect sizes when the variable was quantitative
and as mean standardized effects when the variable was categorical
(Schielzeth, 2010).
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Lastly, we implemented a variance partitioning procedure using the
‘varpart’ function, to assess how much community variation or macrobenthic
index variation could be: (i) uniquely attributed to eutrophication when the
effect of natural variability had been removed, (i) uniquely attributed to
natural variability when the effect of eutrophication had been removed or (iii)
jointly attributed to both effects (Legendre and Legendre, 2012). Prior to this
analysis, we reran the variable selection procedures implemented at the
community and macrobenthic index levels considering alternatively only the
eutrophication variables or only the variables related to natural variability. We
then included the variables selected by the aforementioned method in the
variance partitioning, which was based on partial RDAs or on partial linear
regressions and we presented the results using the adjusted R2 values.

3. RESULTS
3.1. Inter-lagoon environmental variability

The dataset considered in this study encompasses a wide diversity of
lagoons in terms of physico-chemical state according to the WFD and
environmental parameters associated to natural variability and eutrophication
(Tableaux 2.1 and 2.2). First, only lagoons with a strong (Leucate, Gruissan,
Thau, Berre and Diana) or a moderate (La Palme and Bages-Sigean)
connection to the sea were in a good physico-chemical state (green in
Tableau 2.1). All the stations sampled in these lagoons presented mean
[Chla] below 7 ug.L! and all of them except the ones located in the deep
Berre and Diana lagoons (station depth > 5.8 m) presented a high beta
diversity of macrophyte morphotypes (Buv > 0.53). Five stations sampled in
these lagoons presented the lowest value for a eutrophication related
variable (DIA: mean [TN], BGS: mean [Chla] and mean Turb, LEN : mean [TP],
LES: mean [DIP], THW: CV [DIP]). However, the THE station (Thau) had the
most variable [NH,*] and the BRN and BRS stations (Berre) had the lowest
mean O, sat of the dataset. Seven lagoons were in a moderate (yellow in
Tableau 2.1) or in a bad physico-chemical state (orange in Tableau 2.1) and
were either moderately (Ponant, Vaine, Urbino) or weakly (Grand Bagnas,
Vaccares, Biguglia and Palo) connected to the sea. In this group, the GBA and
VAC stations respectively had the lowest mean [NO,] and the lowest CV [TN]
of the dataset whereas the URB and BIG stations respectively had the highest
CV [NO4«] and CV [Chla]. All the remaining weakly connected lagoons were in a
poor physico-chemical state (Canet, Campignol, Vendres, La Marette, La
Palissade, Bolmon). In this group, the CAN station had both the highest mean
[TP] and [DIP] and the lowest CV [NH,*] and [NO,] of the dataset, while the
CAM and BOL stations presented respectively the highest mean [NO] and CV
[Chla] of the dataset. Finally, all the lagoons between the cities of Sete and
Montpellier (Figure 2.1) were in a poor condition, despite being strongly (Ingril
North, Ingril South, Prévost) or moderately (Vic, Pierre-Blanche, Arnel, Méjean
and Grec) connected to the sea. All the stations located in these lagoons
except PBE, had OMC above 7 % and up to 13.05 %. In this group, the MEW
station presented the highest mean [Chla] and [TN] of the dataset while the
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GRE station had the highest mean [NH,*], the ARN station the highest CV [TP]
and Turb and the INN station the highest CV [DIP] of the dataset.

Based on the significant Spearman correlations between the
environmental variables (Figure 2.2), stations in the larger lagoons were
significantly deeper, cooler in summer and less variable in terms of summer
salinity, presented higher Buv and lower values for 8 eutrophication related
variables (e.g. mean [Chla], mean [NO] and CV [NOy]). The deepest stations
were also the ones with the highest OMC. Two variables related to natural
environmental variability were also significantly different according to the
lagoon-sea connection level (KW test, p < 0.05 and post-hoc pairwise
Wilcoxon tests p < 0.05): mean Sal (moderate > weak and strong > weak)
and CV Sal (weak > moderate > strong).

3.2. Macrofauna communities and macrobenthic indices across
French Mediterranean lagoons

A total of 42 465 benthic macroinvertebrates were counted and
identified across all samples, belonging to 227 different taxa with most
organisms identified to species level (74.5 %), others to genus (17.2 %),
family (2.6 %), order (2.6 %), subclass (0.4 %), class (1.8 %) or phylum (0.9
%). Across the 227 taxa, 1.3 % were identified in over 50 % of the stations,
90 % in less than eight stations and 40 % in only one station. No taxon was
present in all 41 stations.

Polychaetes were by far the most diversified group (102 taxa), followed
by Malacostraca crustaceans (54 taxa), bivalves (25 taxa) and gastropods (19
taxa). Among the three taxa with a frequency of occurrence above 50 %, two
were polychaete species (Hediste diversicolor (66 %) and Heteromastus
filiformis (51 %)), and the third was the bivalve Cerastoderma glaucum (51
%). These three species also presented an important inter-station variability
in abundance. For all the following analyses, we considered 217 taxa (see
section 2.2.1), except for the AMBI and M-AMBI calculation, for which we
considered only 213 taxa (see section 2.3.3).
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Figure 2.2: Correlogram showing only significant positive (red toned circles) and
negative (grey toned circles) Spearman correlations (p < 0.05) between the
untransformed taxonomic indices (in black, SR: species richness, H’: Shannon
diversity, N2: inverse of Simpson’s dominance, M-AMBI: Multivariate AMBI), the
untransformed environmental variables related to the lagoon’s natural variability (in
blue, BMM: beta diversity of the macrophyte morphotypes, OMC: sediment organic
matter content) and the untransformed environmental variables related to
eutrophication expressed as means and coefficient of variations (in green, [Chla]:
chlorophyll a concentration, [TN]: total nitrogen concentration, [NH4+]: ammonium
concentration, [NOx]: nitrate and nitrite concentration, [TP]: total phosphorous
concentration, [DIP]: dissolved inorganic phosphorous concentration) calculated
across 41 stations located in 29 lagoons along the French Mediterranean coast.

The K-means clustering delineated two groups of stations with distinct
macrobenthic communities (minimal difference in Calinsky-Harabasz criterion
= 1.4), a result confirmed by the analysis of similarity test (ANOSIM statistic =
0.51, p < 0.001). These groups did not correspond to any obvious spatial or
salinity pattern, as exemplified by the four Corsican stations and the seven
oligo-mesohaline stations which were classified in both groups (Figure 2.1).
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The polychaete Hediste diversicolor (p = 0.022) was an indicator taxa of
group A stations (red in Figure 2.1) along with the bivalve Abra segmentum (p
= 0.022), Chironomidae (p = 0.029) and the amphipod Gammarus
aequicauda (p = 0.038). Conversely, group B stations (blue in Figure 2.1)
were significantly characterized by the bivalve Scrobicularia cottardii (p =
0.048), closely followed by another bivalve, Loripes orbiculatus (p = 0.065).

Finally, we found significant differences among the two groups in terms
of SR and M-AMBI; group A was composed of stations with lower SR and
weaker M-AMBI values than group B (SR: x%(1) = 6.41, p = 0.011; M-AMBI:
¥x%(1) = 5.76, p = 0.016). Group B was also characterized by stations with
higher H' and N2 values and higher maximal macroinvertebrate densities
than stations composing group A, albeit these tendencies were not significant
(Supplementary material 5).

3.3. Relationship  between macrofauna communities and
environmental variables

In all the following analyses, six variables were not considered because
they were highly correlated with another variable (|r| = 0.6): station depth (to
lagoon surface), CV Sal (to mean Sal), mean [TN], mean [TP], mean Turb (to
mean [Chla]) and CV [TP] (to CV [TN]). Redundancy analysis (RDA) was used
to relate the macrofauna communities recorded within the lagoons to their
natural environmental variability and their eutrophication levels (Figure 2.3).
Mean Sal was also not considered because of a VIF > 5 linked to significant
differences between lagoon-sea connection levels (see section 3.1.). The final
RDA model, determined using a forward model selection procedure, explained
22 % of the inter-station community variability (model adj. R?) and included
six variables related to natural environmental variability (lagoon-sea
connection level (p < 0.001), mean Temp (p < 0.001), lagoon surface (p =
0.0076), CV Temp (p = 0.013), mean O, sat (p = 0.026) and OMC (p = 0.041)
and two eutrophication related variables (mean [Chla] (p < 0.001) and mean
[DIP] (p = 0.024)). Regarding the individual effect of environmental variables,
mean [Chla] (7.22 %), lagoon surface (5.90 %), lagoon-sea connection (5.30
%) and mean Temp (5.04 %) were the most influential variables according to
their marginal effect. Based on conditional effects, the most influential
variables were mean [Chla] (7.22 %), lagoon-sea connection (4.64 %), mean
Temp (3.62 %) and lagoon surface (1.69 %) (Supplementary material 6).

The first two axes accounted for 33.8 and 17.7 % of the RDA model
variance, respectively. First, the stations from group A and B were clearly
separated along the first axis of the RDA, except for LPN, LPS, PLS and INS
(Figure 2.3a). On the ordination of the environmental variables (Figure 2.3b),
lagoon surface and CV Temp grouped on the positive side of the first axis
while mean [Chla], mean [DIP] and mean Temp grouped on the negative side
of the first axis. Consequently, group B macrobenthic communities were
linked to large lagoons (also relatively deep), several of which presented high
summer temperature variations. They were characterized by higher relative
abundances of the bivalves S. cottardii and L. orbiculatus (Figure 2.3c).

Macrofaune benthique en lagune méditerranéenne Page 27 sur 151



remer

Conversely, group A communities were associated to smaller lagoons, subject
to higher mean summer temperatures and high eutrophication levels. They
were characterized by higher relative abundances of the polychaete H.
diversicolor and Chironomidae (Figure 2.3¢).

The second axis mainly corresponded to a confinement and also to an
organic matter content gradient, mostly separating each group into two sub-
groups with the lagoons weakly connected to the sea presenting sediments
enriched in organic matter located towards the positive side of the second
axis and the moderately and strongly connected lagoons located towards the
negative side of the second axis. As mean Sal and CV Sal were correlated to
lagoon-sea connection level (see section 3.1.), this axis also corresponded to
a salinity gradient with low and variable salinity stations characterized by a
higher abundance of Chironomus salinarius and Streblospio shrubsolii (Figure
2.3c). All the oligo- and meso-haline stations (triangles on Figure 2.3) grouped
on the upper part of the RDA space and most poly- and eu-haline stations
(circles on Figure 2.3) grouped on the lower part of the figure. Furthermore,
communities of lagoons weakly connected to the sea were characterized by
higher abundances of the bivalve Scrobicularia cottardii for group B, while
communities from lagoons moderately to strongly connected to the sea were
characterized either by higher abundances of L. orbiculatus for group B or by
a diversified suite of species like the decapod Carcinus aestuarii or the
polychaete Capitella capitata for group A.
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Figure 2.3: Redundancy analysis plots (RDA, axis 1 and 2) focusing on (a) the benthic
macrofauna sampled across 41 stations located in 29 lagoons along the French
Mediterranean coast (see Tableau 2.1 for the full lagoon names and corresponding
stations) as explained by the set of environmental variables related to eutrophication
and natural variability composing the most parsimonious model, (b) the selected
environmental variables where mean [Chla], lagoon surface, mean O2 sat and mean
[DIP] are loge transformed and CV Temp is square-root transformed (see Tableaux
2.1 and 2.2 for the full environmental variable names and values) and (c) the
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macrofauna taxa, where only taxa with a goodness of fit (cumulative proportion of
variance explained by the first two axis) above 0.25 are plotted. In (a), inter-station
distances are euclidean while in (b) and (c) angles between all vectors reflect linear
correlations. Across all plots, each station (point) is represented using a symbol for its
salinity type (triangle: oligo- and meso-haline and circle: poly- and eu-haline) and a
color (red: group A and blue: group B) for its group membership (K-means
partitioning) based on Hellinger-transformed mean abundances.

Once the effect of natural environmental variability on macrofauna
communities was removed through partial RDA and the only explanatory
variables left to vary were mean [Chla] and mean [DIP] (eutrophication
variables), no differences could be made between the communities of groups
A and B (Supplementary material 7). This partial RDA explained only 6.4 % of
the inter-station community variability (model adj. R?).

3.4. Relationship between macrobenthic indices and environmental
conditions

Based on the significant Spearman correlations between the raw
environmental variables and raw macrobenthic indices (Figure 2.2), SR, H’,
N2 and M-AMBI were significantly higher at stations where mean Temp was
lower, salinity was more stable and eutrophication related variables were
lower, especially mean [Chla]. Furthermore, H’, N2 and M-AMBI were
significantly higher at stations where mean Sal and Bum were higher while SR
and M-AMBI were also significantly higher at deeper stations located in larger
lagoons. AMBI appeared to be significantly correlated positively only with
mean [NO.] while total macrofauna density was significantly higher at
stations with lower but more variable summer water temperatures, lower
salinity and lower mean [DIP].

The results of the multiple linear regressions identifying which variables
influenced the macrobenthic indices are presented in Tableau 2.3. The most
parsimonious models contained between two and four predictors and
explained between 27 % and 74 % of the macrobenthic indices’ variability. All
the models contained at least one predictor associated to eutrophication and
at least one predictor associated to natural variability except the N2 and AMBI
models, which only contained predictors associated to natural variability and
eutrophication respectively. Lagoon-sea connection was selected in three
models, H’, N2 and M-AMBI, and in all three, the response variable was
significantly higher in strongly connected lagoons. Differently, H and N2 were
significantly higher and lower in moderately connected lagoons, respectively,
while M-AMBI was significantly lower in weakly connected lagoons. Mean
Temp and mean Sal were selected in two models, SR and macrofauna
density. Mean Temp negatively influenced SR and macrofauna density while
mean Sal positively influenced SR and had a quadratic effect (concave form)
on macrofauna density. BMM was selected in two models, H" and N2, and
positively influenced both response variables. The AMBI model was composed
of mean [TN] (positive effect) and CV [NH,*] (quadratic effect, concave form).
Finally, three other eutrophication related variables, CV [TN], mean [NH,*]
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and CV [NOy], were selected respectively in H’, macrofauna density and M-
AMBI models where they had either a negative effect (M-AMBI) or a quadratic
effect (concave form, H and density).

Tableau 2.3: Most parsimonious models (ordinary least-square regressions)
explaining the standardized macrobenthic taxonomic indices (species richness (SR),
Shannon diversity (H’), inverse of Simpson’s dominance (N2), AZTI’s Marine Biotic
Index (AMBI), Multivariate AMBI (M-AMBI)). SR, H’, N2 and total macrofauna density
were loge transformed prior to standardization. Both eutrophication related and
natural variability related variables are considered as explanatory variables and the
slope estimates are expressed either as effect sizes when the variable is quantitative
and as mean standardized effects when the variable is categorical. RSE: Residual
standard error, CV: coefficient of variation, [Chla]: chlorophyll a concentration in the
water, [TN]: total nitrogen concentration in the water, BMM: beta diversity of the
macrophyte morphotypes, [NH4+]: ammonium concentration in the water and [NOXx]:
nitrate plus nitrite concentration in the water.

MODEL TERMS ESTIMATE SE p-value
SR :F(3,37) = 18.18 ; RSE = 0.66 ; adj. R = 0.56
[Chla] mean -0.50 0.12 < 0.001
Temperature mean -0.34 0.11 0.005
Saliniky mean 0.27 0.11 0.018
H' : F(6,34) = 13.57 : RSE = 0.59 ; adj. R = 0.65
Lagoon-sea conneckion strong 0.61 0.19 < 0.001
moderate 0.39 0.15 0.016
weak -0.16 017 0.32
Chia] mean -0.31 0.12 0.016
TH] ) -0.02 0.11 0.89
TNF -0.30 0.10 0.004
B 0.23 0.10 0.035
N2 : F{3.37) = 11.1B ; RSE = 0.75 ; adj. R =0.43
Lagoon-sea connection strong 0.79 0.21 < 0.001
moderate -0.58 0.19 0.005
weak -0.27 0.22 0.11
B 0.31 0.12 0.016
Total macrofauna density : F(5.35) = 8.48 ; RSE = 0.72 ; adj. RZ = 0.48
Temperature mean -0.36 0.12 0.006
Salinity mean 0.23 0.12 0.071
Salinity? -0.30 0.13 0.023
[NH,*] mean 0.21 0.12 0.10
[NH,*J* -0.30 0.13 0.030
AMBI : F(3,27) = 5.84 ; RSE = 0.86 ; adj. RZ=0D.27
[TN] mean 0.34 0.14 0.017
[NH,~] cv 0.11 0.14 0.41
[NH, "I -0.43 0.13 0.003
M-AMBI : F(4,36) = 29.04 ; RSE = 0.51 ; adj. RI=0.74
Lagoon-sea connection strong 0.59 0.16 0.005
 moderate  -0.06 014 0.67
weak -0.52 0.15 0.028
[NO, ] cv -0.37 0.09 < 0.001
[Chia] mean -0.35 0.09 < 0.001

To isolate the independent effect of eutrophication on macrobenthic
indices, we also plotted the partial effect of mean [Chla] on SR, H' and M-
AMBI once the effect of the other predictors retained in the minimal adequate
models (Tableau 2.3) was removed (Supplementary material 8). After
controlling for the effect of mean Sal and mean Temp, the simple linear
regression model between mean [Chla] and SR was still significant (adj. R> =
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0.32, F(1, 39) = 19.55, p < 0.001). It was also the case for the model between
mean [Chla] and H’ after controlling for the effect of lagoon-sea connection,
CV [TN], CV [TN]? and Bwm (adj. R, = 0.14, F(1, 39) = 7.33, p = 0.01) and for
the model between mean [Chla] and M-AMBI after controlling for lagoon-sea
connection and CV [NO,] (adj. R?= 0.26, F(1, 39) = 15.41, p < 0.001).
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Figure 2.4: Mean (x SD) of the species richness (SR), Shannon diversity (H’), AMBI
and M-AMBI indices as a function of mean chlorophyll a concentration (loge scale)
across 41 stations located in 29 lagoons along the French Mediterranean coast (see
Tableau 2.1 for the full lagoon names and corresponding stations). Across all plots,
each station (point) is represented using a symbol for its salinity type (triangle: oligo-
and meso-haline and circle: poly- and eu-haline) and a color (red: group A and blue:
group B) for its group membership (K-means partitioning) based on Hellinger-
transformed mean abundances. The dashed lines correspond to loess regressions.

To synthesize our results, we plotted for each station the M-AMBI along
with the three macrobenthic indices composing it (SR, H and AMBI) (mean *
SD) as a function of mean [Chla] (Figure 2.4). Mean [Chla] was chosen as a
synthetic indicator of eutrophication because it is (i) significantly and
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positively correlated to 9 out of the 13 eutrophication related variables
(Figure 2.2), (ii) the eutrophication related variable (with mean [TN]), that
presents the strongest correlations with SR, H and M-AMBI (Figure 2.2), (iii)
the most frequently selected eutrophication related variable in the
macrobenthic index models (Tableau 2.3) and (iv) a relevant indicator of
eutrophication status according to Bec et al. (2011) and Cloern (2001). SR, H’
and M-AMBI were significantly correlated to mean [Chla] (r (Spearman) > |
0.50]) while AMBI was not (r = 0.12). Based only on the mean [Chla], most
stations from group B (in blue) grouped towards higher levels of mean SR, H’
and M-AMBI than stations from group A (in red). Nonetheless, we identified an
intermediary zone corresponding to mean [Chla] between 6.3 ug.L* and 14.2
tg.L* and composed of stations from both group located between the INN (SR
=12 + 3, H = 3.06 = 0.42 and M-AMBI = 0.57 = 0.1) and ORE (SR =9 = 1,
H = 1.84 = 0.07 and M-AMBI = 0.31 = 0.01) stations. Here, the LPN, LPS and
BOL stations appeared as outliers, as did LPN and LPS in the RDA (Figure 2.3).
Finally, mean [Chla] was also significantly correlated (r (Spearman) = -0.40, p
= 0.009) to the intra-station SR variability expressed using the standard
deviation.

3.5. Disentangling natural from anthropogenic factors

Based on the eutrophication and natural variability variables
independently selected, we performed a variance partitioning, to investigate
the amount of community and macrobenthic index variability uniquely linked
to each variable category (Figure 2.5). Macrobenthic community and indices
can be grouped into three categories according to the relative importance of
natural variability alone, eutrophication alone, and the two together, in
explaining their respective variability. (/) Macrofauna density was first
influenced uniquely by natural variability (29.0 %), then jointly by natural
variability and eutrophication (11.5 %) and finally uniquely by eutrophication
(7.9 %). (ii) Macrobenthic community, N2 and H’ were first jointly influenced
by natural variability and eutrophication (community: 8.2 %, H': 33.6 %, N2:
22.1 %), and then uniquely by natural variability (community: 8.0 %, H’: 17.8
%, N2: 21.1 %) and finally uniquely by eutrophication (community: 3.7 %, H
13.9 %, N2: 2.9 %). (iii) SR and M-AMBI were first jointly influenced by natural
variability and eutrophication (SR: 30.7 %, M-AMBI: 49.0 %), and then
uniquely by eutrophication (SR: 20.3 %, M-AMBI: 17.6 %) and finally uniquely
by natural variability (SR: 5.8 %, M-AMBI: 8.9 %).

Using figure 2.2, we can identify variables related to eutrophication or to
natural variability that significantly co-vary and are jointly implicated in a
macrobenthic index model (Tableau 2.3) and/or in a variance partitioning
(Figure 2.5). Mean [Chla] was significantly correlated with lagoon surface (-
0.35), Bum (-0.37), mean Temp (0.40) and CV O, sat (0.40). Mean [NO4] was
significantly correlated with lagoon surface (-0.38), mean Sal (-0.49) and CV
0O, sat (-0.33) while CV [NO,] was significantly correlated with lagoon surface

(-0.37), Bwm (-0.36) and mean Temp (0.53). Finally, mean [DIP] and lagoon
surface were significantly correlated (-0.32). Lagoon-sea connection, a
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qualitative variable, was another source of confounding effects between
natural variability and eutrophication on the macrobenthic indices and
community. Indeed, there was a significant difference between the lagoon-
sea connection and: (i) mean [Chla] (only weak > strong connection); (ii)
mean [NO,] (only weak > strong connection) and (iii) CV [NO] (only moderate
> strong).

Eutrophication

Natural variability

Lagoon-sea connection +
i Mean [Chla] + mean [NO
Community 1 [Chia] NG, lagoon surface + CV O, sat
+ CV [NO,] + mean [NH,*]
+ mean Temp
Density 1 Mean [NH;] + mean [NH,*]2 Mean Temp +
4 4 mean Sal + mean Sal
N2 Mean [Chla] + CV [TN] + Lagoon-sea connection +
CvV [TN] B
. Mean [Chla] + CV [TN] + Lagoon-sea connection +
hi cv [TNJ: Bun
SR Mean [Chla] + mean [NO,] Mean Temp + mean Sal
Mean [Chla] + mean [NO,] Lagoon-sea connection +
M-AMBI 4 + CV [NO,] Byya+ mean Temp

0%  25%  50%  75%  100%
Adjusted R?

Figure 2.5: On the left, variance (adjusted R2) of the macrofauna community data
(community), total macrofauna density (density), inverse of Simpson’s dominance
(N2), Shannon diversity (H’), species richness (SR) and multivariate AMBI (M-AMBI)
uniquely attributed to eutrophication (green), uniquely attributed to natural
variability (blue) and jointly attributed to both effects (red). The residual variance is
shown in white. On the right, eutrophication variables and variables related to natural
variability considered in the variance partitioning of the macrofauna community and
macrobenthic taxonomic indices.

DISCUSSION

As outlined by Cloern (2001), eutrophication is a complex phenomenon
with direct (e.g. changes in dissolved nutrient contents) and indirect (e.g.
changes in community) responses that are modulated by attributes of each
recipient system. This study is a first step towards better understanding how
hydro-morphology, natural environmental variability and eutrophication
jointly shape macrobenthic communities in Mediterranean coastal lagoon
ecosystems.

1. Macrobenthic communities are driven by lagoon hydro-
morphology and natural environmental (in)stability

Lagoon macrobenthic communities appear to be first determined by
lagoon hydro-morphology and natural environmental stability. When

Macrofaune benthique en lagune méditerranéenne Page 34 sur 151



remer

investigating the independent effect of each environmental parameter on
macrobenthic communities, lagoon-sea connection level was the variable
explaining the most of H’, N2 and M-AMBI variability and the second most
important variable explaining community composition. This qualitative
variable is a proxy for marine water renewal (i.e. residence time), a gradient
well known for characterizing coastal lagoon biological communities (Barbone
and Basset, 2010; Perez-Ruzafa and Marcos-Diego, 1992; Tagliapietra et al.,
2009), and closely linked to mean Sal (moderate > weak and strong > weak)
and CV Sal (weak > moderate > strong). Salinity, historically used to classify
coastal lagoons (Anonymous, 1959), was also an important driver of SR
(linear positive effect) and total macrofauna density (concave effect). Indeed,
simple and multimetric descriptors of lagoon macrobenthic communities like
species richness are known to be highly and positively influenced by mean
water salinity (Barbone et al., 2012; Magni et al., 2022; Pitacco et al., 2019;
Reizopoulou et al., 2014). Differently from us, Barbone et al. (2012) reported
a macrofauna density decrease from oligo- to eu-haline lagoons, maybe
because only undisturbed lagoons were considered in their study.
Furthermore, the effect of lagoon-sea connection on N2, a diversity index
sensitive to high abundance taxa (Morris et al., 2014), indicates that a strong
connection to the sea promotes benthic communities with significantly more
relatively abundant taxa whereas moderate and weak connections promote
communities dominated by a few abundant and in our case, euryhaline taxa
(e.g. Hediste diversicolor, Streblospio shrubsolii), a characteristic typical of
naturally stressed environments like lagoons subject to strong salinity
variations (Elliott and Quintino, 2007). This result seems to confirm that
moderately and weakly connected lagoons are highly selective environments
for benthic organisms at least partly because of their strongly fluctuating
environmental conditions (Barnes, 1980; Provost et al., 2012; Zaldivar et al.,
2008). The negative effect of decreasing salinity and lower connection levels
to the sea on SR, N2 and macrofauna density can also be linked to the
physiological stress that natural and abrupt salinity variations (e.g. droughts,
heavy rainfall) can represent for larvae, juveniles and adults of marine-
originating benthic organisms inhabiting coastal lagoons (Cognetti and
Maltagliati, 2000; Magalhaes et al., 2019; Vernberg, 1982). Overall, our
results confirm that (/) water renewal from marine origin, (ii) primary
colonization and/or post-disturbance recolonization of lagoons by marine-
originating larvae through dispersal and recruitment and (iii) environmental
(in)stability, strongly shape lagoon benthic communities (Basset et al., 2006;
Pérez-Ruzafa et al., 2007b; Pérez-Ruzafa and Marcos-Diego, 1992), as
proposed in the confinement theory (Guelorget and Perthuisot, 1983).

Water temperature was another important driver of macrobenthic
communities, SR and macrofauna density. Temperature had a negative effect
on these communities, probably directly through thermal stress, and
indirectly through its effect on oxygen dynamics. Higher and more variable
summer temperatures directly represent an abiotic constraint for benthic
organisms by increasing their oxygen demand and reducing their mobility
(Vernberg, 1982). At the same time, high summer temperatures decrease
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oxygen solubility and increase the probability of hypoxia and anoxia (Derolez
et al., 2020a) while also reducing the tolerance of benthic organisms to low
dissolved oxygen (Vaquer-Sunyer and Duarte, 2011). This cocktail of effects
can ultimately cause the death of sensitive taxa, such as large sized and long-
lived species (Quillien et al., 2015; Reizopoulou and Nicolaidou, 2007; Sigala
et al., 2012) and reduce the ability to move of more tolerant taxa (Vernberg,
1982), hence increasing their susceptibility to predation and decreasing their
possibility to search for food and/or for less stressful environmental conditions
(Diaz and Rosenberg, 1995; Rosenberg et al., 1992; Weissberger et al., 2009).

The diversity of macrophyte morphotypes (Buv) also affected positively
H’ and N2, and was positively correlated to all macrobenthic indices except
density and AMBI. Simple taxonomic indices like lagoon macrobenthic species
richness, biomass density and numerical density are locally sensitive to
vegetation presence and type (Arocena, 2007; Barbone et al.,, 2012).
Conversely, we show here the probable effect of benthic habitat
heterogeneity expressed at the lagoon or sub-lagoon scale on the structure of
benthic communities at a local scale (ca. 50 m? station), an effect mainly
visible when focusing on intermediate and high abundance taxa (Morris et al.,
2014). Focusing on benthic species at the lagoon scale, Buv informs us on the
number of potential (/) environmental niches that can be filled by the species
pool and (ii) refuges (Nordstrom and Booth, 2007; Ware et al., 2019) from
which these organisms can (re)colonize habitat patches after mortality events
caused by temporary unfavorable conditions. A model of local extinctions
linked to adverse environmental conditions, followed by recolonization events
via pelagic larvae was suggested by Vergara-Chen et al. (2013) to explain the
small-scale genetic structure of the cockle Cerastoderma glaucum inside the
Mar Menor lagoon (Spain). The positive effect of Bw on macrobenthic
diversity also provides us with a few leads on how macrophytes can structure
lagoon macrobenthic communities. Macrophytes can act as (i) temporary
refuges from vagile predators for small mobile benthic organisms like
amphipods (Nordstrom and Booth, 2007; Ware et al., 2019), (ii) a food source
for grazers and detritus-feeders (Carlier et al., 2007; Lepoint et al., 2000;
Ouisse et al., 2011; Vizzini and Mazzola, 2006) and (iii) settlement promoters
for pelagic particles like phytoplankton and larvae (Colden et al.,, 2016;
Donadi et al.,, 2014; Gonzalez-Ortiz et al., 2014), especially in the case of
meadow-forming species like Zostera. Finally, all these local effects are likely
to spill-over to adjacent unvegetated sediments (Bostrom et al., 2006; Magni
et al., 2017).

Finally, the two macrofauna stations sampled in La Palme, a lagoon
considered in a good physico-chemical status, were classified, based only on
macrofauna, in a group generally associated to small eutrophic lagoons and
mainly composed of stations sampled in lagoons evaluated by the WFD as
being in a poor or in a bad physico-chemical status. Consequently, the eight
environmental variables selected to explain the macrofauna communities
were not able to explain the one characterizing this lagoon, which also
presents marked seasonal salinity variations (between 3.6 and 76.8 in Wilke
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and Boutiere (2000)), variations we cannot detect with our summer salinity
measures. Overall, natural environmental (in)stability, connection level with
adjacent water systems and/or number of potential environmental niches
seem to be the main drivers of lagoon macrobenthic communities and to be
stronger drivers of benthic macrofauna assemblages than eutrophication,
which probably represents an additional source of stress for benthic
invertebrates (Barbone and Basset, 2010).

2. Eutrophication affects lagoon macrobenthic communities through
interconnections with natural environmental variability

Eutrophication appears to act as an additional disturbance for lagoon
macrobenthic communities via direct (e.g. toxicity of inorganic nitrogenous
compounds) and indirect mechanisms (e.g. hypoxic stress). The three groups
derived from the variance partitioning approach highlight that the most
influential category of variables (i.e. natural variability alone, eutrophication
alone, natural variability and eutrophication together) is not the same
depending on the level of biological organization we focus on. Indeed, the
benthic invertebrate density was first explained by natural variability alone
and more precisely by physiologically constraining variables (salinity and
temperature) whereas macrobenthic community composition, SR, H' and N2
were first explained jointly by natural variability and eutrophication. With
these joint effects, we probably measure how lagoon-sea connection
modulates the susceptibility (i.e. propensity) of each lagoon to eutrophication,
how higher water temperatures promote phytoplankton blooms and how
eutrophication reduces benthic habitat heterogeneity, followed by their
respective effects on benthic community diversity.

Lagoon-sea connection informs us on each lagoon’s water residence
time and consequently, on its retention potential regarding nutrients and
pollutants (Chapelle et al., 2001; Cloern, 2001; Fiandrino et al., 2017). As
such, watershed related nutrients and their direct effect on primary producers
are buffered by each lagoon’s degree of connection to the sea, as indicated
by the significantly higher mean [Chla] and mean [NO.] in lagoons weakly
connected to the sea compared with strongly connected ones. Independently
from lagoon hydro-morphology, the positive correlation between mean [Chla]
and mean temperature illustrates how higher water temperatures increase
phytoplankton growth rates which can lead to blooms (Rose and Caron,
2007), as recently demonstrated in Thau (Trombetta et al.,, 2019), a large
lagoon strongly connected to the sea. Nonetheless, it seems that
eutrophication is buffered in larger lagoons where water temperatures
increase less in summer, as suggested by the negative correlation between
lagoon surface and mean summer temperature. Furthermore, one of the
direct responses of Mediterranean coastal lagoons to changes in nutrient
inputs is an increase in pelagic primary production (Souchu et al., 2010),
which in turn decreases water transparency (Cloern, 2001) and limits light
availability for benthic primary producers (Le Fur et al.,, 2019, 2018).
Ultimately, sustained eutrophication of coastal lagoons can cause a regime
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shift from a primary producer community dominated by perennial
macrophytes presenting different morphotypes, to a community dominated
by free-floating and opportunistic macroalgae like Ulva rigida and finally, to a
phytoplankton-dominated community (Le Fur et al., 2019). The negative
correlation between several eutrophication variables (e.g. mean [Chla], mean
turbidity) and Bww highlights the simplification of benthic habitats caused by
lagoon eutrophication (Cloern, 2001; Le Fur et al., 2019, 2018) that shift from
a mosaic of different macrophyte morphotypes to a sediment void of
macrophytes or with one macrophyte morphotype. Overall, the multiple
interconnections between natural environmental variability  and
eutrophication likely explain the high amount of macrobenthic community
and index variance jointly attributed to both effects, as underlined in the
conceptual model developed by Cloern (2001).

The unique effect of eutrophication variables on each taxonomic
component also informs us about which of these variables likely have a direct
effect on macrobenthic invertebrates without being modulated by natural
variability. Indeed, benthic organisms can be affected by eutrophication
directly through the toxicity of inorganic nitrogenous compounds like
ammonium, nitrites and nitrates (Jessen et al., 2015). Our results indicate that
high NH;* concentrations seem to have a very small negative effect on total
macrofauna density while NO, toxicity could explain the strong unique effect
of eutrophication on SR and M-AMBI, and both NH,* and NOy toxicity could be
responsible for the very weak unique effect of eutrophication on
macrobenthic communities. These results are probably also linked to indirect
effects high eutrophication levels can have on macrobenthic communities via
increased water turbidity and sediment bio-geochemistry modifications (e.qg.
anoxic superficial sediments (Zilius et al., 2015)). Indeed, water NH,* and NOy
concentrations in excess can be the sign of highly eutrophic lagoons (Souchu
et al., 2010). Overall, experimental work on a few well-selected species and
populations sampled in lagoons presenting different levels of natural
variability would greatly improve our understanding of the effect of
eutrophication on lagoon benthic invertebrates via inorganic nitrogenous
compound toxicity, as previously done for freshwater and marine organisms
(Alonso and Camargo, 2006; Boardman et al., 2004; Camargo et al., 2005).

Furthermore, mean [Chla] appears to have a strong negative effect on
macrobenthic communities by impacting the diversity of low and
intermediate abundance taxa (SR and H’) and this effect is at least partly
independent from the selected natural variability variables (i.e. mean
temperature, mean salinity for SR and lagoon-sea connection, Buw for H’). Two
non-exclusive hypotheses could explain this result: small-scale habitat
homogenization and hypoxic stress. Despite not being the appropriate index
to investigate beta diversity, the standard deviation of SR at the intra-station
scale was significantly correlated negatively to mean [Chla], which seems to
point towards a homogenization of benthic communities at the decimeter
scale linked to eutrophication. The loss of benthic taxa presenting restricted
environmental niches and dependent upon small-scale habitat diversity for
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reproduction, recruitment, refuge and/or food (Brauns et al., 2007; Harman,
1972; Stendera and Johnson, 2008) could explain this result. Secondly, low to
zero dissolved oxygen (i.e. hypoxia and anoxia) is another well-known
symptom of eutrophication in transitional waters like coastal lagoons
(Chapelle et al., 2001; Cladas et al., 2016; Vignes et al., 2010). Oxygen
depletion generally takes place during the summer and is maximal at the end
of the night/early morning (Newton et al., 2010), often starting near the
bottom because of benthic organic matter mineralization (e.g. sedimented
phytoplankton, dead macroalgae) and low water renewal (Rigaud et al., 2021;
Souchu et al., 1998). In the worst cases, these low to zero oxygen zones can
spread to the entire water column and last for several days (Chapelle et al.,
2001; Cladas et al., 2016), as seen during the 2018 dystrophic crisis in Thau
lagoon (Derolez et al.,, 2020a). These crises are known to impact
macrobenthic community first in terms of abundance and then in terms of
composition and species richness depending on the sensitivity of each
species to reduced oxygen (Diaz and Rosenberg, 1995; Riedel et al., 2012).
Consequently, lagoon macrobenthic invertebrates are often reported as being
less abundant and less diverse in fall than in spring because of summer
hypoxic stress (Barbone et al., 2012; Basset et al., 2012; Vanda Orro and
Cabana, 2021). The negative impact of eutrophication via hypoxic/anoxic
stress on lagoon macrobenthic communities is suggested by the RDA results
where high mean O; sat (i.e. hyper-saturation linked to strong pelagic primary
production) is associated to group A stations that present significantly lower
species richness than group B stations. Nonetheless, oxygen related variables
were not selected in the other models, a result probably linked to when
oxygen was measured (late morning) and at what depth it was measured (not
always at the bottom). Indeed, these features limit our ability to detect
potential short and long-term effects of hypoxic stress on macrobenthic
communities. Bottom hypoxia/anoxia is also known to predominantly take
place in deep lagoons like Berre and Thau (Derolez et al., 2020a; Rigaud et
al., 2021; Souchu et al., 1998), where wind derived water mixing is limited by
depth. Nonetheless, anoxic crises inside coastal lagoons are expected to
increase in frequency and intensity with climate change (Derolez et al.,
2020a; Miyamoto et al., 2019). Consequently, it appears paramount to (i)
study the sensitivity of lagoon benthic organisms to low dissolved oxygen, not
only of freshwater and marine taxa (Diaz and Rosenberg, 1995; Landman et
al., 2005) and (ii) monitor more closely summer bottom dissolved oxygen
concentrations, especially at higher frequency (O, being very variable) and at
temporal scales relevant to these organisms (i.e. across several days starting
when bottom hypoxia is detected (Riedel et al., 2012)).

Overall, lagoon hydro-morphology (connection to the sea, surface and
depth) which affects the level of environmental variability (salinity and
temperature), as well as lagoon-scale benthic habitat diversity (Bwv) seem to
regulate the distribution of macrobenthic species (Bachelet et al., 2000),
while eutrophication and associated stressors like low dissolved oxygen act
upon the existing communities, mainly by reducing taxa richness and
diversity (SR and H’).
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3. The M-AMBI and recommendations for its use as an indicator for
Mediterranean coastal lagoons

With this study, we investigate for the first time the joint sensitivity of
the M-AMBI index to natural and anthropogenic stressors across 29 lagoons
covering most of the French Mediterranean coastline. The M-AMBI (Muxika et
al., 2007) is currently used to evaluate the WFD ecological state of poly- and
eu-haline lagoons based on soft sediment benthic invertebrates (Reizopolou
et al., 2018). This index has previously been shown to be sensitive to
pressures related to eutrophication, like concentration in chlorophyll a and
total nitrogen (Derolez et al., 2014) but it is also known to be sensitive to
natural environmental variability (e.g. water salinity) and lagoon hydro-
morphology (e.q. surface and depth) (Barbone et al., 2012).

Our results show that the M-AMBI appears to be a sensitive indicator of
eutrophication through the species richness and Shannon diversity
components of the index and not the AMBI one. First, the strong correlation
between M-AMBI and mean [Chla] was linked only to the significant
correlation between SR and mean [Chla] and between H' and mean [Chla]
while AMBI was not significantly linked to most eutrophication related
variables (except mean [NO,]) nor to chlorophyll a concentration, a common
eutrophication indicator (Bec et al., 2011; Cloern, 2001). Importantly, these
linear relations remained significant once the effect of identified covariables
was removed. Regarding AMBI, its current application in transitional waters
like coastal lagoons suffers from methodological limitations. Indeed, this
index is based on macroinvertebrate sensitivity/tolerance to organic matter
enrichment following Pearson and Rosenberg (1978) and was developed for
coastal waters (Borja et al., 2000), not for coastal lagoons, which are known
to sometimes present sediments naturally enriched in organic matter linked
to the decay of meadow-forming macrophytes (Bachelet et al., 2000),
watershed inputs and the overall low organic matter exportation (except
during floods) (Perthuisot and Guelorget, 1983). These results highlight the
limits of indirectly including AMBI in the evaluation of the ecological state of
Mediterranean coastal lagoons. Nonetheless, its absence of sensitivity to
natural variability and lagoon hydro-morphology suggests an index based on
redefined ecological groups could be promising (Robertson et al., 2016),
especially if we aim towards a more specific macrofauna-based index to
evaluate eutrophication. Overall, increasing the robustness of M-AMBI would
likely necessitate additional work to classify lagoon macroinvertebrates
according to other eutrophication related stressors like low oxygen,
nitrogenous compound toxicity and/or hydrogen sulfide toxicity.

Secondly, M-AMBI variability was two times more strongly attributed
uniquely to eutrophication related variables than uniquely to natural
variability ones, with nonetheless a very strong joint effect of the two types of
variables. This strong joint effect is probably related, as previously discussed,
to the same interconnections between lagoon-sea connection that buffers
eutrophication, temperature that promotes phytoplankton blooms and
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eutrophication that homogenizes benthic habitats. Several modifications
could help limit the sensitivity of M-AMBI to natural variability: (i) the
replacement of the currently used poly- and eu-haline vs oligo- and meso-
haline categories (Provost et al., 2012; Reizopolou et al., 2018) by one based
on the three lagoon-sea connection levels that strongly influence the M-AMBI
or on another typology like the choked vs restricted typology (Barbone et al.,
2012; Basset et al., 2013), with the definition of new reference lagoons; (ii)
the replacement of a sampling done with an Ekman-Birge grab by a diver-
operated sampling in order to verify that only unvegetated sediments are
being collected and to note the presence and type of macrophyte near the
sampling site (e.g. 10 meter radius). This last modification would likely help
reduce the effect of benthic habitat heterogeneity on H’ and M-AMBI (de Paz
et al., 2008).

Finally, several studies have underlined the limits of using the M-AMBI
based on abundance to evaluate the ecological state of transitional
ecosystems like coastal lagoons, as opportunistic and tolerant species are
generally numerically dominant in these systems (Mistri et al., 2018; Pitacco
et al., 2019; Puente and Diaz, 2008). Other indicators based on the size
spectra and biomass of benthic macroinvertebrates like the biomass based M-
AMBI (M-bAMBI (Mistri et al., 2018)) and the index of size distribution (ISD
(Reizopoulou and Nicolaidou, 2007)) have showed promising results and
applying these indices to French coastal lagoons would represent an
additional trial in the context of historically highly eutrophic lagoons currently
undergoing a re-oligotrophication trajectory (Derolez et al., 2020a, 2020b; Le
Fur et al., 2019; Leruste et al., 2016). Another interesting avenue would be to
investigate more closely the spatial scales at which changes in
macroinvertebrate abundance and diversity can be detected and link these
spatial changes to localized anthropogenic disturbances like heavy metals
(Magalhaes et al., 2019) while also considering small-scale biotic interactions
such as competition, predation and facilitation. Indeed, sediment
contaminants like biotic interactions are likely to affect benthic macrofauna at
fine spatial scales (ca. 1 km) that are more relevant to low mobility
macroinvertebrates (Berthelsen et al., 2018; Brauko et al.,, 2020, 2015;
Carvalho et al., 2006).

In a nutshell, to improve the robustness of M-AMBI, we call for a revision
of the ecological groups at the base of the AMBI index and of the sampling
protocol (e.g. using divers) along with a re-evaluation of the lagoon typology.
More generally, it appears key to increase our understanding of the effects of
other disturbances like hypoxia and heavy metals on lagoon invertebrates
and to reevaluate the small-scale distribution of benthic organisms in French
coastal lagoons, more than 30 years after the studies by Amanieu et al.
(1977), Guelorget et al. (1994) and Guelorget and Michel (1979).

4. Overcoming taxonomic limitations

A large part of the identified macroinvertebrates had a very restricted
geographical range, preventing us from building a general taxonomy-based
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framework linking eutrophication and macrobenthic communities. Indeed, we
found a very high level of lagoon-specificity for benthic macroinvertebrates
across French Mediterranean coastal lagoons with no taxon present across all
41 stations, 40 % of the 227 taxa identified in only one station and only 1.3 %
recorded in over half of the stations. This result is probably explained by
environmental filtering resulting from very contrasted conditions across the
different sampled systems, passive larval diffusion (Basset et al., 2007) and
the randomness of the colonization process by species of marine origin
(Pérez-Ruzafa et al., 2011b), a phenomenon previously observed for benthic
macroinvertebrates in Italian coastal lagoons (Basset et al., 2007), fish in
Atlantic and Mediterranean coastal lagoons (Pérez-Ruzafa et al., 2007b) and
macrophytes in estuaries and lagoons (Pérez-Ruzafa et al.,, 2011c).
Consequently, unigue assemblages of benthic macroinvertebrates are
present in each lagoon and even at smaller spatial scales (i.e. stations inside
a lagoon), likely the reason why we were able to explain only 22 % of the
macrobenthic community variability. This high level of lagoon-specificity
present across multiple biological compartments in coastal lagoons warrants
the need to go beyond a taxonomy-based approach and towards a trait-based
approach, as previously outlined using macrofauna size (Basset et al., 2008;
Brauko et al., 2020; Sigala et al., 2012). Such an approach could build upon
the saprobity concept (Tagliapietra et al., 2012) to select relevant biological
traits and ultimately help us build a more general framework around
macrobenthic community assembly rules in the line of what Pérez-Ruzafa et
al. (2013) did for fish by revisiting the r and K-strategies. Nonetheless, for
such an approach to be relevant, we also need to increase our knowledge of
the life-cycle of lagoon benthic invertebrates (Brauko et al., 2020) and to
create a harmonized Mediterranean wide trait database for these organisms.

Another interesting avenue to pursue could be to investigate intra-
specific biological trait and/or physiological response variability (i.e. oxydative
stress) of species like the polychaete Hediste diversicolor along
eutrophication gradients. Indeed, this species is known to display a great
diversity of life history characteristics along with morphological, biochemical
and physiological differences according to local environmental conditions
(Scaps, 2002). For example, the feeding behavior and diet of this species has
been shown to vary according to sewage pollution levels across English
estuaries (Aberson et al., 2016). Another study has related oxydative stress of
the polychaete Nephtys cirrosa to seasonal variations of abiotic parameters
like temperature and salinity in the Ria de Aveiro (Magalhaes et al., 2019).
Furthermore, H. diversicolor, a species we found to be associated to eutrophic
lagoons, is reported to present a great diversity of feeding modalities (i.e.
predator, grazer, suspension-feeder and deposit-feeder (Faulwetter et al.,
2014)), whereas the species associated to oligotrophic lagoons, like Loripes
orbiculatus, present less diverse feeding modes (i.e. mainly based on sulfo-
oxydizing bacteria (Roques et al.,, 2020)). This flexibility could allow
organisms to better tolerate the fluctuating abiotic conditions that
characterize small eutrophic lagoons, stressing that environmental stability is
probably a strong driver of macrobenthic communities in coastal lagoons, as
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previously shown for macrophytes (Pérez-Ruzafa et al., 2011c). Overall, the
plasticity several species display in environmentally constraining conditions
stresses the difficulty to implement trait-based approaches in ultra-variable
environmental systems like coastal lagoons, where realized modalities may
differ significantly from the ones available in the literature, commonly
acquired from “classical” coastal ecosystems (Martini et al., 2021). Finally, a
functional approach based on well-informed biological traits and biomass data
could help overcome the identified taxonomic limitations and build a more
holistic framework linking natural variability and eutrophication of coastal
lagoons to macrobenthic communities.

CONCLUSION

Coastal lagoons are transitional ecosystems naturally characterized by a
strong variability in abiotic parameters like salinity and temperature.
Superimposed onto this natural environmental variability are numerous
anthropogenic disturbances, eutrophication being a historical one targeted by
the European Water Framework Directive. By jointly analyzing water column,
sediment and macrophyte parameters, our study shows that macrobenthic
communities across 29 French Mediterranean coastal lagoons are primarily
determined by (i) lagoon hydro-morphology (connection level with the sea,
surface and depth) which further affects natural environmental variability in
terms of salinity and temperature, and (ii) lagoon-scale benthic habitat
diversity, as estimated through macrophyte morphotypes. Eutrophication and
associated stressors like low dissolved oxygen act upon the existing
communities by reducing taxonomic richness and diversity. Eutrophication
appeared to act on lagoon macrobenthos through relatively direct
mechanisms like toxicity of inorganic nitrogenous compounds, as well as
indirectly via for example, the simplification of benthic habitats and sediment
bio-geochemistry modifications. Furthermore, our study highlights the
complex interconnections between lagoon hydro-morphology, natural
environmental variability and eutrophication and their joint effect on benthic
communities. Indeed, lagoon-sea connection modulates the susceptibility of
each lagoon to eutrophication, high water temperatures promote
eutrophication related phytoplankton blooms while eutrophication reduces
benthic habitat heterogeneity, all of which affect benthic communities.
Finally, benthic taxa richness and diversity also proved to be indicators
sensitive to eutrophication in coastal lagoons while an AMBI like index based
on redefined ecological groups for coastal lagoons, which can be naturally
enriched in organic matter, has the potential of being a specific
eutrophication indicator.
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2.2 Approche fonctionnelle

2.2.1 Méthodologie

2.2.1.1 Données environnementales et taxonomiques

L'analyse fonctionnelle a été menée sur les mémes stations que celles
utilisées dans I'analyse taxonomique présentée précédemment, a savoir 41
stations réparties dans 29 lagunes de la facade méditerranéenne francaise.
La macrofaune benthique a été échantillonnée a I'aide de 4 bennes Ekman-
Birge au niveau de 3 sous-stations (MEDDE, 2013). Comme les données
taxonomiques, les données environnementales sont extraites de « Quadrige »
(Ifremer, http:// quadrige.eaufrance.fr/). Elles sont décrites dans les tableaux
2.1et2.2.

2.2.1.2 Traits biologiques de la macrofaune benthique

Huit traits biologiques décrivant I'histoire de vie (Taille maximale,
Longévité, Reproduction et développement larvaire) et I'écologie (Mode
d'alimentation, Habitude de vie / Mobilité, Remaniement des sédiments,
Groupes écologiques et Salinité de présence, Tableau 2.4) des especes ont
été définis pour l'’ensemble des especes inventoriées dans la partie
précédente (partie 2.1), soit 217 taxons. Les traits biologiques ont été décrits
a partir :

+ de plus de 150 articles scientifiques,

« des bases de données de traits en ligne (Polytraits, BIOTIC, Marlin, the
arctic traits database),

+ des livres de taxonomie (Fauna Iberica, Faune de France, European
seashells, Handbook of the marine fauna of NW Europe, Synopses of
the British Isles),

« des bases de données taxonomiques en ligne (Worms, Marine species
identification portal),

« des sites internet (https://naturalhistory.museumwhales.ac.uk, https://
doris.ffessm.fr, https://www.ciesm.orqg, https://www.idscaro.net, https://
www.cabi.org).

La matrice « espéce-trait » alors constituées est codée selon la méthode
du « codage flou » pour laquelle des valeurs entre 0 et 3 sont attribuées a
chacune des modalités d’un trait (Tableau 2.4). Une valeur de 0 signifie que
le taxon n'a aucune affinité pour la modalité du trait considéré alors qu’une
valeur de 3 traduit que le taxon n’exprime que cette modalité pour le trait
considéré. La matrice finale est « réduite » a des valeurs entre 0 et 1. Le taux
de remplissage de cette matrice est élevé et proche de 100 %. Des
informations sont manquantes pour :

« 12 taxons pour la « Longévité »,
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e 3 taxons pour la « Reproduction / développement larvaire »,

« 1 taxon pour le « Mode d’alimentation »,

« 1 taxon pour « I’'Habitude de vie / mobilité »,

« 1 taxon « Salinité de présence »,

« 12 taxons pour le « Groupe écologique »,

e 4 taxons pour le « Remaniement des sédiments ».

Ces valeurs manguantes sont remplacées par la valeur moyenne pour le
trait considéré afin que cette valeur estimée n’affecte pas I'analyse.

Tableau 2.4: Description des traits et des modalités avec les codes de chaque
modalité utilisés dans I'étude de la distribution de la macrofaune benthique dans les
lagunes méditerranéennes francaises.

" TAUXDE "
TYPEDE TRAITS TRAIT MODALITES CODE REMPLISS AGE REF. BIBLIOGRAPHIQUES
Taille maximale <1cm very_small 100,00 % Livres de taxonomie,
{littérature) [1-2[cm =ma articles de taxonomie
-5[cm medium Worms
10 cm large
»>=10cm very_large
Longevite «2ans a2y 94,00 % Voir appendice
2-5ans 2-5y
=5ans =5y
bt +o Reproduction et - Asexuelle asexual 99,00 % Wilsan, 1991 (polychétes)
HEdnis e e Développement larvaire - Sexuelle avec reprodudion plankboT Voir appendice
indirecte et larves
planktotrophes
- Sexuvelle avec reproducdtion lecitoT
indirecte et larves
lecitotrophes G et
- Sexuelle avec reprodudion direct
directe (pas de phase
larvaire)
Mode d'alimentation Déposivore DF =99% Jumars et al., 2015;
SuEpensivore SF Scipione , 2013 ; Guerra-
Brouteur GRA Garda et al., 2014
Prédateur et nécrophage  PRE_SCA
Habitude de vie / mobilité Mageur swimmer =00 % Jumars et al., 2015;
Rampeur crawler Scipione, 2013
Creuseur burrower
Tubicole tube-dweller
Sessile attached
Remaniement des EpiFaune EpiF 98,00 % Queiros etal, 2013
: seédiments Modifieur de surface SurM
Ecologie Biodiffuseur BioD
Convoyeur de surface uc
Convoyeur de Fond DC
Régénérateur ReG
Croupes écologiques EG1 EG1 94,00 % Worms based on the data
EG2 EG2 available on AZT
EG3 EG3
EC4 EG4
EGS EGS
salinité de présence <18 psu <1Bpsu =99% 0BIS
18-30 psu 18-30psu
30-40 psu 30-40psu
=40 psu =40psu

2.2.1.3 Analyses des données

La matrice d’abondance des taxons dans les stations (« matrice L »)
permet de faire le lien entre les variables environnementales mesurées dans
chacune des stations (« matrice R ») et les modalités des traits biologiques
des taxons (« matrice Q ») via une analyse statistique RLQ (Dolédec et al.,
1996). La statistique du 4°™ coin (Legendre et al, 1997, Dray et al, 2008)
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permet ensuite de valider le lien entre modalités des traits et variables
environnementales. Seules les variables environnementales avec une
corrélation de Spearman inférieure a |0.6] avec les autres variables
environnementales sont conservées. Ainsi, la profondeur des stations, la
salinité moyenne, la concentration moyenne en azote totale, en phosphore
totale et en phosphate, ainsi que le coefficient de variation de la
concentration de phosphore totale et la turbidité moyenne ont été retirées du
tableau. Cette analyse comporte les étapes suivantes :

1. L'analyse des correspondances (AFC) de la matrice d’abondances L
(fonction « dudi.coa » du package « ade4d ») apres une transformation
de Hellinger. Cette AFC permet la caractérisation de I’organisation
des communautés en prenant en compte I'abondance relative des
taxons.

2. L'analyse mixte de la matrice de variables environnementales R
(fonction « dudi.hillsmith » du package « ade4 »). Cette analyse est
une variante de I’Analyse en Composantes Principales prenant en
compte a la fois des données quantitatives et des facteurs (ici la
connexion avec la mer). Les lignes (stations) sont pondérées par le
poids des lignes (stations) issues de I'AFC de I'étape 1. Seules les
variables environnementales avec une corrélation de Spearman
inférieure a |0.6] avec les autres variables environnementales sont
prises en compte. Ainsi, la profondeur des stations, la salinité
moyenne, la concentration moyenne en azote totale, en phosphore
totale et en phosphate, ainsi que le coefficient de variation de la
concentration de phosphore totale et la turbidité moyenne ont été
retirées de I'analyse pour les étapes suivantes.

3. L’analyse factorielle des correspondances floue ou fuzzy-CA (FCA) de la
matrice de modalités de traits Q (fonction « dudi.fca » du package
« aded »). Les lignes (taxons) sont pondérées par le poids des colonnes
(taxons) issues de I’AFC de I'étape 1.

4. L’'analyse RLQ qui permet de relier ces 3 analyses en recherchant une
combinaison linéaire des modalités des traits (score des taxons)
et une combinaison linéaire des variables environnementales
(score des stations) maximisant la covariance mesurée par la
matrice L.

5. La statistique du 4éme coin (fonction « fourthcorner » du package
« ade4 ») entre les 3 matrices R, L et Q pour valider le lien traits-
environnement. Les options choisies sont: modele 6 (permutation
simultanée des stations et des taxons de la matrice L), 9999
permutations, ajustement « fdr » pour comparaisons multiples, seuil
d’acceptation (alpha) de 0,1 et option stat = D2 pour un affichage des
liens entre modalités plutét que variables. Deux approches ont été
testées :

(a) soit en considérant I'abondance de la macrofaune (matrice L)
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(b) soit en considérant uniquement la présence/absence de la
macrofaune (matrice L transformée en présence=1/absence=0)

6. L'analyse de la combinaison de I'analyse RLQ et de I'analyse du 4™
coin a partir du modele 6 (modele 2 + modele 4), en considérant 9999
permutations et un ajustement (« fdr ») pour comparaisons multiples et
un seuil d’acceptation (alpha) de 0,05 et option stat = D2. Pour cela les
corrélations ont été testées entre :

(a) les variables environnementales et les axes Q de la RLQ et,

(b) les modalités et les axes R de la RLQ

2.2.2 Résultats et interprétations

Ces analyses ont été menées sur I'ensemble des lagunes, a savoir 41
stations réparties dans 29 lagunes de la fagade méditerranéenne francaise et
217 taxons.

Tableau 2.5: Valeurs propres, pourcentage (%) et pourcentage cumulé (% cumulé) de
la variance expliqué par les 5 premiers axes de la RLQ (somme des valeurs propres :
0,2265).

VALEUR 2
AXES PROPRE % % CUMULE
1 0,1280 56,57 56,57
2 0,0402 17,76 74,33
3 0,0196 8,67 83,00
4 0,0138 6,09 85,09
5 0,0072 319 92,27

L'axe 1 de la RLQ représente plus de 56% de la variance totale (Tableau
2.5). Associé a l'axe 2, ils représentent plus de 74% de la variance totale.
Parmi les variables environnementales présentant wune corrélation
significative au seuil 5% avec I'axe 1 (Tableau 2.6), il oppose, du c6té positif
de I'axe, les valeurs élevées du coefficient de variation (CV) de la salinité et
de la concentration en Nitrite+Nitrate (NOy) de I'’eau, de la moyenne de la
concentration en Chlorophylle a de I'eau, de la température de I'eau et la
connexion mer-lagune faible aux fortes valeurs de la surface de la lagune et
de la diversité béta de la couverture végétale ainsi que la connexion mer-
lagune forte du c6té négatif de I'axe (Figure 2.6a). Seul le coefficient de
variation (CV) de la salinité est significativement corrélé positivement avec
I'axe 2 (Tableau 2.6). Bien que leur corrélation ne soit pas significative au
seuil de 5% avec cet axe, le CV de la température de I'eau, la saturation en
oxygene de |'eau, la moyenne de la concentration en Nitrite+Nitrate de I'eau
(du coté positif) s’'opposent au CV de la concentration en Ammonium de I'eau
(du coté négatif).

Seul un petit nombre de modalités de traits biologiques présentent une
corrélation significative avec I'axe 1 (Tableau 2.7); les organismes “swimmer”
(Habitude de vie/mobilité) et préférents des salinités inférieures a 18 (Salinité
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de présence) se projettent du co6té positif, s’opposant aux organismes
préférents dans des salinités entre 30 et 40 (Salinité de présence, Figure
2.6b). D’'autres modalités présentent de fortes valeurs absolues de
coordonnées sur cet axe 1. C'est le cas du cOté positif pour les
“Régénérateurs” (ReG, Remaniement des sédiments), les organismes
préférents dans des salinités supérieures a 40 (Salinité de présence) et les
organismes appartenant au groupe écologique 3 (Groupe écologique, Tableau
2.7). Ces modalités s’opposent aux les organismes “large” (Taille maximale),
“attached” (Habitude de vie/mobilité), appartenant a [|'épifaune (EpiF,
Remaniement des sédiments), ayant une longévité supérieure a 5 ans
(Longévité) et une reproduction “asexuelle”. Aucune modalité des traits
fonctionnels ne présente de corrélation significative avec I'axe 2 (Tableau
2.7).
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Figure 2.6: Coordonnées normées (a) des variables environnementales (variables
« naturelles » en bleu, variables «eutrophisation » en vert) et (b) des modalités des
traits sur les deux premiers axes de I'analyse RLQ réalisée sur toutes les lagunes.
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Tableau 2.6: Contribution (%) de chaque variable environnementale a l'inertie totale
de la RLQ (la somme de la colonne CONTRIBUTION (%) est égale a 100 %) et p-value
de la corrélation de Pearson (r) de chaque variable environnementale avec les deux
premiers axes de la RLQ selon la statistique du 4éme coin (modéle 6, 9999
permutations, ajustement pour comparaisons multiples ‘fdr’, stat = “D2").

VARIABLES ENVIRONNEMENTALES CODE CDNT?;E}WI o

CORRELATION (r) RLQ

Variabilité naturelle
Weak lagoonrsea

Connection lagune — mer fFaible connection 8.11
: oy Moderate lagoon(sea
Connection lagune — mer modérée comneckon 394

Strong lagoon-sea
connection 6.29

Lagoon surface

Connection lagune — mer Forte

surface lagune

10.83
Température de 'eau (Movenne) ol 6.54
Température de l'eau (Coefficient de CV Temp
variation) 2.68
Salinité (Coefficient de variation) o 172
Saturation en Oxyg éne dans ['eau - (Moyenne) it 317
Saturation en Oxygéne dans 'eau (Coefficient CV O2 sat
de variation) 3.87
Diversité beta de la couverture végétale e 535
Taux de matiére organique dans les sédiment 2 o3 267
Eutrophisation
Concentration en Chlorophylle a dans 'eau  Mean [Chla]
(Moyenne) .31
Concentration en Chlorophylle a dans 'eau  CV [Chla]
(Coefficient de variation) 3.1
Concentration en Azote Total adans l'eau €V [TN]
(Coefficient de variation) 3.42
Concentration en Ammonium dans |'eau Mean [NH4+]
(Movenne) 3.09
Concentration en Ammonium dans ['eau CV [NH4+]
(Coefficient de variation) 2.60
Concentration en Mitrice + Mitrate dans l'eau Mean [NOx]
(Moyenne) 436
Concentration en Nitrite + Nitrate dans 'eau OV [NOx]
(Coefficient d e variation) 6.75
Concentration en phosphore inorganigue CV [DIF]
dans l'eau (Coefficient de variation) 2.07
Turbidité de 'eau (Coefficient de variation) e, 1.83

Axe 1

0.0047%=

0.67

0.0024%

0.0013%=

0.046*

0.58

0.0024%==

0.44

0.44

0.0359*

0.0045%

Axe 2

0.010

0.0033==

0.053
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Tableau 2.7: Contribution de chaque modalité de trait a I'inertie totale de la RLQ (la
somme de la colonne CONTRIBUTION (%) est égale a 100 %) et p-value de la
corrélation de Pearson (r) de chaque modalité de trait avec les deux premiers axes

de la

RLQ selon la statistique du 4éme coin (modéle 6, 9999 permutations,

ajustement pour comparaisons multiples ‘fdr’, stat = “D2").

TYPE DE TRAITS _ TRAITS MODALITES CONTRIBUTION (%) CORRELATION (r) RLQ
Axe 1 Axe 2
Taille maximale very_small 420 0.75 026
(licterature) small 432 0.58 043
medium 150 0.598 0.68
large 521 0.64 038
very_large 093 0.9 0.68
e 2 ; Longévite =2y 276 0.23 098
Histoire de vie 25y 356 0.3 098
5y 407 0.43 075
Reproductionet —  asexual 2.20 0.53 0.66
Développementlarvaire  planktoT 2.70 0.56 0.59
lecitoT 0.44 0.98 0.3
direct 485 0.38 0.55
Mode d’alimentabion DF 067 0.75 098
SF 2.31 0.53 098
GRA 146 0.91 0.53
PRE_SCA& 1.12 0.9 0.64
Habitude de vie / mobilité cwimmer 493 0.0072%* 098
crawler 0.42 0.98 098
burrower 0.30 0.98 0.98
tube-dweller 0.64 1.00 0.75
attached 819 0.38 0.93
Remaniement des EpiF 514 0.43 098
sediments Surh 2.01 0.98 0.38
: . BioD 272 0.66 0.72
Ecologie uc 1.44 0.75 067
DC 2.3 0.52 0.68
ReG 249 0.53 038
Groupes ecologigues EG1 545 0.43 098
EG2 518 0.43 0.68
EG3 54 0.26 0.70
EG4 293 0.84 038
EGS 0.74 0.98 0.98
Salinite de presence <18psu 3.86 0.0072%* 0.98
18-30psu 0.21 0.98 0.68
30-40psu 2.26 0017* 095
>40psu 2.10 0.26 043

En considérant uniqguement la présence/absence des taxons (et non leur
abondance comme précédemment), les corrélations entre les variables
environnementales et les modalités des traits de la macrofaune benthique
mettent en évidence (Tableau 2.8) que:

la connexion mer-lagune “forte” est positivement corrélée aux
organismes de grande taille (modalité “large”, alpha=0,1) et
négativement corrélée aux organismes avec une durée de vie
supérieur a 2 ans (modalité “Longévité<2y"”) ainsi qu’aux organismes
nageurs (“swimmer”, alpha=0,05);

la connexion mer-lagune faible est positivement corrélée aux

organismes vivants dans des salinités inférieures a 18 (“<18psu”,
alpha=0,05);

la surface de la lagune est négativement corrélée avec les organismes
nageurs (“swimmer”, alpha=0,05) ayant une reproduction sans
développement larvaire (“direct”) et vivant dans des salinités
supérieures a 40 (“>40psu”, alpha=0,1);

le CV de la salinité est positivement corrélé avec les organismes
nageurs (“swimmer”, alpha=0.05) et négativement corrélé aux
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organismes vivants dans des salinités comprises entre 30 et 40 (“30-
40psu”, alpha=0,1);

- le CV de la concentration en nitrate et nitrite [NO«] est enfin la seule
variable indicatrice d'eutrophisation corrélée a des modalités de trait.
Elle est négativement corrélée avc les organismes vivants dans des
salinités comprises entre 30 et 40 (“30-40psu, alpha=0,1) et
positivement corrélée avec des organismes vivants dans des salinités
comprises supérieures a 40 (“>40psu”, alpha=0,05).

Tableau 2.8: Corrélations significatives entre les modalités des traits et les variables
environnementales. Une couleur vert et rouge foncée indique une corrélation
respectivement positive et négative et significative a alpha = 0.05. Une couleur vert
et rouge clair indique une corrélation respectivement positive et négative et
significative a alpha = 0.1. PA = fait sur présence absence des taxons.

VARIABILITES NATURELLE EUTROPHISATION
. CONNEXION CONNEXION SURFACE
TRAITS MODALITES LAGUNEMER LAGUNEMER L eiue CV Sal Ccv[NO ]
FORTE FAIBLE
Taille maximale large PA
Longévité <2y
Eenegci:r%mtlon et Développement direct o
Habitude de vie / mobilité SWimmer _ —
<1Bpsu
Salinité de présence 30-40psu PA PA
~40psu P W

Ainsi, les effets de I|'eutrophisation et du contexte naturel sur la
distribution fonctionnelle de la macrofaune benthique en lagune ne peuvent
étre parfaitement disscociés. C’'est également une des principales limites
rencontrées par I'approche taxonomique (partie 2.1). Nénamoins, I'approche
fonctionnelle menée ici semblent indiquer que les traits fonctionnels de la
macrofaune benthique seraient davantage influencés par Ia
variabilité naturelle (Tableau 2.8) que part les variables indicatrices de
I’eutrophisation. L'approche fonctionnelle met en effet en évidence une
opposition entre :

« des environnements stables marins et diversifiées en terme
d’habitats abritant des organismes de grande taille (5-10 cm), a durée
de vie longue et plutot fixés, et

« des environnements variables (salinité), faiblement connectés a la
mer et plutét eutrophes dans lesquels les organismes sont
mobiles, tolérants a I’enrichissement en matiere organique et
ont une affinité avec des salinités faibles ou fortes.

Comme pour l'approche taxonomique (partie 2.1) et a lI'opposé des
lagunes marines et stables, les lagunes peu connectées a la mer
(environnement souvent variable) seraient sélectives au niveau des traits
fonctionnels en favorisant les organismes capables de s’adapter aux
fluctuations envrionnementales, qu’elles soient d’'origine naturelle ou
anthropique.
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3 Dynamique temporelle de la macrofaune
benthique a I’échelle de la facade
méditerranéenne

Les écosystemes lagunaires méditerranéens, soumis depuis plusieurs
dizaines d’années a des pressions anthropiques fortes, ont fait I'objet de
suivis tout d'abord dans le cadre de Réseau de Suivi Lagunaire (RSL) sur la
facade Languedoc-Roussillon et du Réseau Lagunaire Corse (RLC) en Corse
puis de la Directive Cadre sur I'Eau (DCE). La caractérisation des conditions
physico-chimiques et biologiques de la colonne d’eau ainsi que du
compartiment benthique a permis d’évaluer les risques liés a la dégradation
de la qualité de ces milieux lagunaires. La prise de conscience des risques
liés a cette dégradation a abouti a la mise en ceuvre d’actions de gestion
visant a limiter ou réduire les apports en nutriments. Dans ce contexte, les
changements de communautés du phytoplancton (Leruste et al., 2016) ou
des macrophytes (Le Fur et al., 2019) au sein des lagunes méditerranéennes
ont fait I'objet de travaux démontrant une dynamique rapide liée
I'amélioration des conditions environnementales. La macrofaune benthique
pourrait également répondre a ces fluctuations environnementales que ce
soit d'un point de vue taxonomique ou fonctionnel. Ainsi les données
collectées sur la macrofaune benthique depuis 1999 couplées a la
caractérisation fine des conditions environnementales dans les différentes
masses d’eau lagunaire constituent une base solide pour décrire la
dynamique de ce compartiment et in fine, de comprendre comment les
indicateurs utilisés dans le cadre de la DCE sur ce compartiment doivent étre
interprétés.

Ce travail repose sur l'utilisation d’approches taxonomiques et
fonctionnelles dans le cadre de I'analyse rétrospective (2001 - 2015) de la
dynamique de la macrofaune benthique et des conditions environnementales
au sein des lagunes méditerranéennes francaises. Comme pour |'étude des
effets de I'’eutrophisation sur la macrofaune benthique (partie 2), I'accent est
porté sur I'analyse statistique de la structure de la macrofaune benthique en
utilisant les indices de diversité et d’abondance couramment utilisés aux
différents niveaux d’intégration taxonomiques, fonctionnels ou fondés sur les
groupes polluo-sensibles (type AMBI). Que ce soit pour [|'approche
taxonomique, par groupe polluo-sensibles ou l'approche fonctionnelle, le
calcul d’indices structurels des communautés ainsi que la méthode STATICO
permettent d’aborder les notions de trajectoires (changement de
communauté au cours du temps) et de dynamique de la macrofaune
benthique.
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3.1 Méthodologies

3.1.1 Données environnementales et taxonomiques

Dans le cadre de l'étude de la dynamique de la structure de la
macrofaune benthique, 12 stations benthiques réparties au sein de 10
lagunes méditerranéennes francaises ont été retenues (Figure 3.1). Pour
chacune de ces stations, la macrofaune benthique a été échantillonnée au
moins 3 fois entre 2001 et 2015 (Tableau 3.1) a I'aide de 4 bennes Ekman-
Birge au niveau de 3 sous-stations (MTES, 2018). Seules les années ou
I’échantillonnage a été réalisé entre les mois d’avril et juin ont été retenues
afin de limiter les potentiels biais liés a la variabilité temporelle a fine échelle
des communautés benthiques et des parametres environnementaux (voir
Partie 5). Les années 2001, 2004 et 2005 ont été rassemblées en une période
P1 (i.e. les stations ont été échantillonnées soit en 2001, soit en 2004, ou soit
en 2005). La période P2 correspond a I'année 2006, la période P3 a 2009 et la
période P4 a 2015.

43.75
Montpellier
L]
MEJ
8
435 VIC. PRE
Béziers *Séte BER'
L)
43.0
i Narbonn.e Bastia
, BIGS
BN Gulf of Lion 425 |
oBGS Corsica
43 o AP DIA
42.0
OLEN Aja?ccio -
LES
® N
2o Perpignan T ik
L)
okm 50km 100km %m__kn. - ookin
[
87 9.0 93 9.6

25 3 35 4 4.5 5 5.5

Figure 3.1: Localisation des 12 stations considérées (en rouge) dans cette partie avec
leur nom abrégé (voir le tableau 3.1 pour la correspondance entre les abréviations et
le nom complet des stations).
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Tableau 3.1: Lagunes, stations, code et périodes pour lesquelles les données de
macrofaune benthique ont été utilisées.

LAGUNE STATION CODE [2001P, i 12005} PE[';;%E}E 2 PEF:::%E}F ) PEE';';}E *
Bages Bages Mord BGN Juin 2005 Mai 2009 Avril 2015
Bages Bages Sud BGS Juin 2005 Mai 2009 Awril 2015
Berre Berre Sud BER Mais 2006 Avril 2009 Avril 2015
Biguglia Biguglia Mord BIG Juin 2004 Mais 2006 Mai 2015
Diana Diana Sud DIA Juin 2004 Mais 2006 Mai 2009
La Palme La Palme Mord LAP Mais 2006 Avril 2009 Avril 2015
Leucate Leucate Nord LEN Juin 2004 Juin 2006 Mai 2009 Avril 2015
Leucate Leucate Sud LES Juin 2004 Juin 2006 Mai 2009 Awvril 2015
Méjean Méjean Quest MEJ Juin 2001 Mais 2006 Avril 2009 Avril 2015
Prévost Prévost Est PRE Juin 2001 Mais 2006 Avril 2009 Avril 2015
Urbino Urbino Sud URE Juin 2004 Mais 2006 Mai 2009
Vic Vic Centre VIC Juin 2001 Mais 2006 Avril 2009

Comme les données taxonomiques, les données environnementales sont
extraites de « Quadrige » (Ifremer, http:// quadrige.eaufrance.fr/, programme
RSLFAU, RSL SED et RSLHYD). Parmi les 11 variables environnementales
considérées, dix d’entre elles ont été mesurées dans la colonne d’eau en sub-
surface (exceptée pour la station BER ou les données de fond ont été
utilisées) et une variable associée au sédiment (taux de matiere organique).
Pour chacune de ces variables, une métrique a été calculée :

« Température de I'eau: la métrique (anomalie de température)
correspond a la différence entre la température moyenne estivale (juin
- septembre) pour chaque station de I'année a-2 a I'année a (avec a
I'année d’échantillonnage de la macrofaune) et la moyenne estivale
(juin - septembre) calculée pour chaque station entre 1999 et 2015.
Une anomalie positive pour une période traduit une température
moyenne estivale supérieure a la moyenne estivale entre 1999 et 2015
pour cette station.

< Salinité, taux de saturation en oxygene, concentrations en chlorophylle
a dans l'eau (Chla), en azote total (NT), en ammonium (NH.), en
nitrates + nitrites (NO), en phosphore total (PT), en phosphate (DIP) et
turbidité : la métrique correspond a la moyenne estivale (juin -
septembre) de I|'année a-2 a l'année a (avec a l'année
d’échantillonnage de la macrofaune).

 Taux de matiére organique (MO) dans les sédiments. La métrique
correspond a la valeur mesurée directement au niveau de la station de
prélevement des échantillons de macrofaune ou estimée en I'absence
de donnée. Dans ce cas, le taux de matiere organique a été estimé a
partir des valeurs mesurées dans les sédiments des stations les plus
proches échantillonnées dans le cadre du RSL ou du RLC sédiment
(Tableau 3.2).
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Tableau 3.2: Valeurs et méthode d’'estimation du taux de matiere organique des
sédiments pour les stations pour lesquelles aucune donnée n'est disponible.

z % MO : i
LAGUNE ANNEE CODE SEDIMENTS METHODES D'ESTIMATION
Bages 2005 BGN 9.6% Estimation (moyenne des stations BGN
4 ek 5, RSL 2005)
Bages 2005 BGS 4,5% . : :
Estimation (station BGS 28, RSL 2005)
Leucate 2004 LEN 6,4% . . .
Estimation (station LEM 17, RSL 2004)
Leucate 2004 LES 4,9%
Estimation (station LES 68, RSL 2004)
Vic 2006 VIC 13,1% Estimation (moyenne des stations VIC
12,13, 17 et 18, RSL 2006)
La Palme 2006 LAP 4.7% Estimation (moyenne des stations LAP
9,10, 11 et 12, RSL 2007)
Biguglia 2004 BIG 8,6% i ; : .
Estimation (station B2bis, RSL 2003)
Diana 2004 DIA 7.1% Estimation (moyenne des stations
D2bis, D3, et D6, RLC 2003)
Urbino 2004 URB 13,6% Estimation (valeur staktion U15, RLC

2003)

3.1.2 Traits biologiques de la macrofaune benthique

Comme dans la partie 2.2, huit traits biologiques décrivant I'histoire de
vie (Taille maximale, Longévité, Reproduction et développement larvaire) et
I’écologie (Mode d’alimentation, Habitude de vie / Mobilité, Remaniement des
sédiments, Groupes écologiques et Salinité de présence) des especes ont été
définis pour I'ensemble des 268 especes inventoriées (les taxons rares sont
considérés). Les traits biologiques de chacune des espéces ont été définis
selon la méthodologie décrite dans la partie 2.2.1.2. Le taux de remplissage
de cette matrice est élevé et proche de 100 % (Tableau 3.3). Des
informations sont toutefois manquantes pour :

« 14 taxons pour la « Longévité »,

« 4 taxons pour la « Reproduction / développement larvaire »,
« 2 taxons « Salinité de présence »,

« 14 taxons pour le « Groupe écologique »,

¢ 9 taxons pour le « Remaniement des sédiments ».
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Tableau 3.3: Description des traits et des modalités avec les
modalité utilisé dans I'étude de la dynamique temporelle des
macrofaune benthique.

codes de chaque
communautés de

z TAUX DE <
TYPEDE TRAITS TRAIT MODALITES CODE REMPLISSAGE  REF-BIBLIOGRAPHIQUES
Taille maximale =1cm very smiall 100% Livres de taxonomie,
{littérature) [1-2[cm sma articles de taxonomie
E:S[cm medium Worms
10 cm large
»=10cm very large
Longévite <2ans <2y 95% Woir appendice
2 2-5ans 2-5y 2o
>5ans 5y
Histoire de vie Reproduction et - Asexuelle asexual oo Wilson, 1991 [polychetes)
Développement larvaire - Sexuelle avec reprodudion plankioT Woir appendice
indirecte et larves
planktotrophes
- Sexuelle avec reprodudtion lecitoT
indirecte et larves
lecitotrophes
- Sexuelle avec reprodudion direct
directe (pas de phase
larvaire)
Mode d'alimentation Deposiore DF 100% Jumars et al., 2015;
SIEpensNore SF scipione, 2013 ; Guerra-
Brouteur GRA Garda et al., 2014
Prédateur et nécrophage  PRE SCA
Chimiotrophe s
Habitude de vie / mobilité Nageur SWIMMmer 100% Jumars et al., 2015;
Rampeur crawler Scipione, 2013
Creuseur burrower
Tubicole tube-dweller
Sessile attached
Remaniement des Epifaune EpiF 7% Queiros et al., 2013
sediments M.gglF:ﬁ?r de surface SurM
: n BiodiFfuseur BioD
Ecologie Convoyeur de surface uc
Convoyeur de fond DC
Régénérateur ReG
Croupes écologigues EG1 EG1 95% Worms based on the data
EG2 EG2 availableon
EG3 EG3
EC4 EG4
EGS EGS
Salinité de présence =18 psu =18psu 9% OBIS
18-30 psu 18-30psu
30-40 psu 30-40psu
=40 psu =40psu

3.1.3 Analyses des résultats

Cette partie du projet vise a décrire I'évolution temporelle de la
macrofaune benthique a I'aide d’indices taxonomiques, d’'indices fonctionnels
et de I'abondance relative et absolue des groupes fonctionnels. Pour toutes
les analyses, I'abondance moyenne de chaque espece dans chaque station a
été calculée a partir des données des 3 sous-stations puis ces données ont
été transformée (transformation de Hellinger) afin de caractériser
I'organisation des communautés en prenant en compte I'abondance relative
et non absolue des taxons.

3.1.3.1 Calcul des indices taxonomiques

Sur la base des 268 taxons identifiées réparties au sein des 12 stations,
cing indices taxonomiques ont été calculés pour chacune des stations et
périodes disponibles :
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« la densité de la macrofaune (exprimée en nombre d’'individus par mz?,
ind.m?2),

*+ la richesse taxonomique qui correspond au nombre de taxons
identifiés,

« l'indice de diversité de Shannon (H’, log de base e),

« l'indice d'équitabilité de Piélou (J) calculé a partir de H' / H'nax €t

+ la réciproque de l'indice de dominance de Simpson (N2) qui
correspond a 1/D (avec D l'indice de Simpson).

Pour chacun de ces indices, les métriques ont été calculées a I'échelle
des 3 sous-stations (réplicat) puis moyennées a I'échelle de la station pour
une période donnée.

3.1.3.2 Définition des groupes fonctionnels

Les groupes fonctionnels ont été définis a partir des traits biologiques de
chaque taxon. Pour les constituer :

1. la matrice « espéece-trait » (268 especes, 37 traits/modalités) a subi
une analyse des correspondances floues (Fuzzy-CA, fonction
« dudi.fca » du package « ade4 »),

2. les 5 premieres dimensions de I'analyse ont été conservées afin d'avoir
plus de 40 % (43.89 %) de la variabilité représentée,

3. les 268 taxons ont été partitionné a partir des résultats de I'analyse
des correspondances (fonction « HCPC » du package FactoMineR)!. La
fonction construit d’abord un arbre hiérarchigue. Ensuite, la somme de
I'inertie intra-groupe est calculée pour chaque partitionnement. Le
partitionnement retenu est celui avec la plus grande perte d’inertie
relative.

Ainsi, les 268 taxons sont regroupés en 4 groupes dits « fonctionnels »
car ils sont construits a partir des traits biologiques de chaque taxon les
constituant. La typologie de chaque groupe fonctionnel a été définie comme
la valeur moyenne de chaque modalité calculée a partir des taxons
composants chacun de ces groupes.

3.1.3.3 Liens entre macrofaune benthigue et environnement au cours du
temps - approche taxonomique

La station Biguglia Sud (BIG) été retirée pour cette analyse. En effet la
dynamigue temporelle particuliere de [|'état vis-a-vis de |'eutrophisation
(année 2006 atypique) et le caractere oligo-mésohalin de cette station
influencent I'analyse statistique.

L'analyse statistigue des données taxonomiques en lien avec la
dynamique de I'environnement inclut :

1, 100 itérations, métrique euclidienne, méthode de Ward, et nb.clust = -1
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1. 'analyse des données environnementales via une Analyse en
Composante Principale « Intra » (ACP-intra, fonction « withinpca » du
package « ade4 ») avec la période d’'échantillonnage intervenant en
tant que facteur (« scaling total »). Les deux axes sont conservés,

2. l'analyse des données taxonomiques via une Analyse en Composantes
Principales (ACP). L'abondance moyenne de chaque espece dans
chaque stations a été calculée a partir des données des 3 sous-stations
puis ces données ont été transformées (transformation de Hellinger)
afin de travailler sur I'abondance relative et non absolue des taxons.
Les trois premiers axes sont conservés. Le résultat est ensuite analysé
via une nouvelle « ACP-Intra » (fonction « withinpca » du package
« aded » avec la période comme facteur). Les trois premiers axes sont
gardés (fonctions « dudi.pca » et « wca » du package « aded »),

3. l'analyse des deux tables créées a l'étape 1 et 2 (fonction
« ktab.within » du package « ade4 »),

4. l'analyse STATICO entre les deux tables créées a I'étape 3 (fonction
« statico » du package « ade4 »). . L'analyse STATICO fait le lien entre
données taxonomiques et environnementales mesurées a chaque
station et a chaque période, ces données étant regroupées en quatre
tableaux correspondant aux périodes, dont les lignes sont les 12
stations et les colonnes respectivement les taxons et les parametres
environnementaux. Pour chacune des 4 périodes, un tableau croisé
taxons x environnement est calculé. La premiere étape de I'analyse, ou
« Interstructure », évalue la ressemblance entre périodes et permet de
définir leurs coefficients de pondération dans le calcul d'un tableau
croisé taxons x environnement pour une période moyenne ou
« compromis ». Dans une seconde étape, « Analyse du compromis »,
ce tableau moyen fait I'objet d’'une ACP qui permet de mettre en lien
taxons et variables environnementales pour la période moyenne. Dans
une troisieme étape, les « trajectoires » d'évolution temporelle du point
de vue des taxons et des variables environnementales pour les stations
a chaque période sont projetées sur les axes de I|'analyse du
compromis, afin de mettre en évidence leur évolution dans le temps.

3.1.3.4 Liens entre macrofaune benthique et environnement au cours du
temps - approche fonctionnelle

Comme pour l'analyse taxonomique, la station Biguglia Sud (BIG) a
également été retirée pour cette analyse. Pour cette analyse, I'abondance
moyenne de chaque espece dans chaque station a été calculée a partir des
données des 3 sous-stations puis ces données ont été transformées
(transformation de Hellinger) afin de travailler sur I'abondance relative et non
absolue des taxons. Enfin la valeur de chaque modalité appartenant a chaque
trait est pondérée par I'abondance des taxons présentant la modalité du trait
dans la station a une période donnée (fonction « cwm » du package
« weimea »). Cette opération permet de réduire I'information contenue dans
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les matrices « station-espece » et « espece-trait » en une seule matrice
« station-trait ».

L'analyse statistique des données fonctionnelles en lien avec la
dynamique de I'environnement est similaire a la démarche présentée dans la
partie 3.1.3.3 et inclut :

1. I'analyse des données environnementales via une « ACP-Intra »
(fonction « withinpca » du package « ade4 ») avec la période comme
facteur (« scaling total »). Les deux premiers axes sont conservés,

2. I'analyse des données fonctionnelles (matrice « station-trait ») via une
ACP. Le résultat est ensuite analysé via une nouvelle « ACP-Intra »
(fonction « withinpca » du package « ade4 » avec la période comme
facteur). Les quatre premiers axes sont conservés (fonctions
« dudi.pca » et « wca » du package « ade4d »),

3. l'analyse des deux tables créées a I'étape 1 et 2 (fonction
« ktab.within » du package « ade4 »),

4. I'analyse STATICO entre les deux tables créées a |'étape 3 (fonction
« statico » du package « ade4 »).

3.2 Résultats

3.2.1 Dynamique temporelle des parametres environnementaux

Les figures 3.2, 3.3 et 3.4 présentent I'évolution temporelle des
parametres environnementaux mesurés entre juin et septembre de 1999 a
2015 pour les 12 stations lagunaires étudiées. Les stations présentant la plus
forte variabilité sont BER, MEJ, PRE et VIC. Ces stations, en particulier MEJ,
présentent au début de la série temporelle des valeurs élevées de Chla, TP et
TN qui diminuent nettement a partir de 2006.
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3.2.2 Dynamique temporelle de la macrofaune benthiques : approche

taxonomique

En 2009 (période P3) la densité de macrofaune est maximale pour

plusieurs lagunes (Berre, Bages, La Palme, Leucate, Prévost, Vic - Figure
3.5a). Ces pics de densité en P3 s’accompagnent d’'une augmentation de la
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richesse taxonomique pour Berre, Bages et Leucate (Figure 3.5b) et d’une
diminution (Bages, Leucate, Prévost, Vic) ou d’une relative stabilité (La Palme,
Berre) de I'équitabilité (Figure 3.5c). Cette augmentation de densité est liée a
la présence de nouveaux taxons, qui entrainent un déséquilibre de la
répartition de I'abondance entre taxons. Ce n’est pas le cas pour La Palme et
Vic ou on observe une diminution de richesse en P3, et Prévost ou la richesse
est stable.

Pour les autres lagunes, différents scénarios sont observés pour la
densité (Figure 3.5a) : diminution (Urbino, Diana), diminution puis stabilité
(Biguglia), augmentation (Méjean). La richesse reste stable a Biguglia et
Méjean, elle diminue a Urbino tandis qu’elle augmente a Diana (Figure 3.5b).
L’équitabilité augmente puis diminue a Biguglia et Méjean, augmente a Diana
et Urbino (Figure 3.5c).
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Figure 3.5: Indices taxonomiques moyens (+/- déviation standard SD) : (a) la densité
de macrofaune (ind.m-2) avec une échelle racine carrée, (b) la richesse taxonomique
et (c) l'indice de Piélou, en fonction de la station et de la période (voir Tableau 3.1
pour le nom complet de chaque station et les années correspondants a chaque
période). L’absence de barre au niveau d’une période pour une station indique
I’'absence d’échantillonnage a cette période.
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3.2.3 Dynamique temporelle des relations entre I'environnement et la
macrofaune benthique - approche taxonomique

Les deux premiers axes de l'interstructure issue de I'analyse STATICO
représentent respectivement 28,3 % et 27,4 % de la variabilité totale (Figure
3.6a). Les quatre périodes sont corrélées positivement et situées du co6té
positif de I'axe 1. La période P3 est celle dont le poids est le moins important
dans le calcul du tableau compromis (Figure 3.6b).

Les deux premiers axes de I'analyse du tableau croisé compromis, issue de
I'analyse STATICO, représentent 47,6% et 13,6 % de la variabilité totale
(Figure 3.7).
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Figure 3.6: Interstructure de I’analyse STATICO (a) et poids de chaque période dans la
définition de la carte des compromis (b).
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des variables environnementales, (b) projection des taxons dont la composante sur
les axes 1 ou 2 est supérieure a |0.1].
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Le premier axe du compromis exprime un gradient d’eutrophisation
croissant de gauche a droite et impliquant TURB, Chla, TN, TP (et dans une
moindre mesure MO). Une salinité moyenne (SAL) plus élevée s’oppose aux
conditions eutrophes (Figure 3.7a). Les principaux taxons typiques des
conditions eutrophes, a droite de I'axe 1, sont : Hediste diversicolor, Alitta
succinea, Polydora ciliata, Ficopomatus enigmaticus, Chironomidae (Figure
3.7b). A l'opposé, les taxons typiques de conditions oligotrophes sont :
Loripes orbiculatus, Phoronis psammophila, Varicorbula gibba, Melinna
palmata et Spiochaetopterus costarum.

L'axe 2 est relatif a NH,; et DIP. Les salinités moyennes (SAL) plus
élevées s’opposent aux concentrations élevées en ammonium et phosphate.
Abra segmentum apparait comme un taxon typique d’eaux riches en
ammonium et phosphate.
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Figure 3.8: Trajectoires représentant les dynamiques temporelles selon leurs
parameétres environnementaux (figures du haut, ENV-1 a ENV-3) et selon leurs taxons
(figures du bas, SP-1 a SP-3) pour les stations Bages Nord (triangle noir), Bages Sud
(étoile noire), Leucate Nord (triangle bleu), Leucate Sud (étoile bleue), Biguglia
(jaune), Diana (gris), La Palme (vert clair), Urbino (vert foncé), Berre (violet) , Méjean
(rouge), Prévost (rose) et Vic (orange) sur les axes du compromis issu de I'analyse
STATICO. Pour chaque station, des fleches relient les périodes d'échantillonnage dans
I'ordre chronologique (P1 a P4).

Les trajectoires des 12 stations, mise en évidence dans le repere
« compromis » issu de I'analyse STATICO (Fig. 3.7 et 3.8) sont synthétisées
dans le Tableau 3.4. Trois stations suivent une trajectoire d’oligotrophisation
(BGN, BGS et ME]J), 3 stations une trajectoire d’eutrophisation (BIG, DIA et
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URB), 3 stations sont stables (LEN, LES et PRE) et 3 sont instables (BER, LAP
et VIC). Les états vis-a-vis de |'eutrophisation observés lors de la derniere
période sont en majorité mésotrophes (7 stations sur 12).

Tableau 3.4: Etat vis-a-vis de I'eutrophisation a la derniere période échantillonnée (P3
ou P4) et trajectoire temporelle de chaque station d'aprés I'analyse STATICO.

LAGUNE  STATION cope NIVEAU D’E”Eﬁ?,ﬂ!,,"'s’“'o“ (P3 TRAJECTOIRE
Bages Bages Nord BGM Mésotrophe Oligotrophisation (réduction NH4 et DIPF)
Bages Bages Sud BGS Oligotrophe Oligotrophisation (réduction NH4 et DIP)
Berre Berre Sud BER Mésotrophe Instabilité (variabilité MH4 et DIP)
) ! Mésotrophe Eutrophisation (augmentation TP, TH, CHLa,
Biguglia  Biguglia Mord BIG TURB + réd uction NH4, DIP)
: Eutrophisation (augmentation TP, TN, CHLa,
Diana  DianaSud DIA Oligotrophe TURS]
LiPohre LaPoline Nord LAP Mésokrophe Instabilité (variabilité MH4 et DIP)
Leucate  Leucate Mord LEN Oligotrophe Stabilité
Leucate  Leucate Sud LES Oligotrophe Stabilite
Eutrophe Oligotrophisation (augmentation TP, TH, CHLa,
Méjean Méjean Ouest MEJ TURE)
Prévost  Prévost Est PRE Mésotrophe Stabilite
. Eutrophisation (augmentation TP, TH, CHLa,
Urbino Urbino Sud URE Mesotrophe TURE)
Mésotrophe Instabilité (variabilité MH4 et DIP)

Vic Vic Centre VIC

L'évolution temporelle de la densité moyenne des especes les mieux
représentées sur les axes 1 et 2 de l'analyse du compromis de |'analyse
STATICO (Figure 3.7) est représentée en Figure 3.9. Les especes avec des
coordonnées positives sur I'axe 1 et 2 du compromis, associées a des niveaux
élevés de TN, TP, Chla, MO, TURB, NH4 et DIP et donc a des conditions plus
eutrophes, sont représentées en Figure 3.9a. Les especes avec des
coordonnées négatives sur I'axe 1, associées a des conditions oligotrophes,
sont représentées en Figure 3.9b.

On observe que parmi les trois stations suivant une trajectoire
d’oligotrophisation (BGN, BGS et ME)), seules les stations de Bages montrent
une hausse des densités moyennes des especes caractéristiques d’état plus
oligotrophes (Loripes orbiculatus et Phoronis psammophila). Au Méjean, une
hausse des densités d'especes caractéristiques d’état eutrophe est relevée
(avec en particulier Il'apparition d’Abra segmentum et Ficopomatus
enigmaticus) en période P4. Pour les 3 stations suivant trajectoire
d’eutrophisation (BIG, DIA et URB), la diminution des densités moyennes
d’especes caractéristiques d’état oligotrophe est marquée en période P4.
Pour les stations stables (LEN, LES et PRE), on note des densités d’'especes
caractéristiques d’état oligotrophe se maintenant a des niveaux élevés a
Leucate, et des densités d'especes a caractére eutrophe au Prévost - avec
cependant pour cette derniére lagune I'apparition de 2 especes a caractéere
oligotrophe en derniere période. Enfin, pour les 3 stations aux trajectoires
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instables (BER, LAP et VIC), les densités respectives des especes a caractére
eutrophe ou oligotrophes varient effectivement beaucoup des périodes P1 a
P4,
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Figure 3.9: Evolution temporelle, des périodes P1 a P4, des densités moyennes
(ind.m?) des espéces caractéristiques d’un état plus eutrophesé (a) et des espéces
caractéristiques d’un état plus oligotrophe (b) au niveau de 12 stations lagunaires.
Les espéces caractéristiques ont été identifiées a partir de I'analyse du compromis
(Figure 3.7). L’'absence de barre au niveau d’une période pour une station indigue
soit I’'absence d’échantillonnage a cette période (voir tableau 3.1) soit I’absence des
espéces considérées.
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3.2.4 Définition des groupes fonctionnels

La projection des taxons et des modalités des traits sur les deux
premieres dimensions de I'espace fonctionnel a partir duquel les groupes
fonctionnels ont été définis est représentée en figure 3.10.
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Figure 3.10: Axes 1 et 2 de l'analyse des correspondances floues réalisée sur la
matrice taxons x modalités (268 x 37). (a) Représentation de la position des
modalités de chaque trait (voir tableau 3.3 pour la signification des abréviations)
dans l’espace fonctionnel réduit des deux premiers axes (b) Représentation de la
position de chaque taxon dans I'espace fonctionnel réduit des deux premiers axes,
avec en couleur le groupe fonctionnel identifié par partitionnement « HCPC ». Chaque
taxon est représenté par les 3 premiéres lettres de son genre et les 3 premiéres
lettres de son espéce. Le signe « NA » aprés le genre indique I’'absence d’information
concernant l’'espece.
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Pour chacun des 4 groupes fonctionnels ainsi définis, le profil d’'une espece-
type est calculé (Figure 3.11 et Tableau 3.5).
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Figure 3.11: Valeur moyenne de chaque modalité calculée a partir des taxons
présents dans chaque groupe fonctionnel avec de gauche a droite les groupes
fonctionnels 1 a 4.

Macrofaune benthique en lagune méditerranéenne Page 83 sur 151



remer

Tableau 3.5: Typologie de chaque groupe fonctionnel (FG) avec le nombre de taxons
le composant et les principales modalités de chaque trait le caractérisant.

DESCRIPTEURS FG1 FG2 FG3 FG4 REMARQUES

Mombre de taxons
composant chaque groupe ¢4 o7 21 B3

Taille maximale : 5 ;i T - -
Variable, surtout = Wariable, surtout  Variable, surtout e Assez peu discriminant, information pas

1cm == Zcm entre 2 et 10 cm assez prédse
Longévite :
s Variable, surtout 2- Loy o Variable <2y Assez peu discriminant, information pas
A55EZ précse
Reproduction et
Développement larvaire  planktoT planktoT et lectoT planktoT direct
Maode d'alimentation
PRE-SCA DF et SF SF DF et GRA
Habitude de vie / mobilit  crayier gt burrower et tube-  attached et tube- e e
burrower dwreller dweller MY,
Remaniements des ) Variable, surtout "
Seckmerts e SurM,UCetpc  CPIF Zoy
Groupes écologiques k : i
EGZ et EG3 Variable EG1 aEG3 EG1 2EG3
Salinite de présence : > . B A P % ;
Variable Variable Variable Variable Trés peu discriminant, information pas

SESET precse

Groupe fonctionnel 1 composé de :

« taxons de taille supérieure a 1 cm, avec une phase larvaire
planktotrophe, prédateurs et nécrophages, déplacement sur et dans
les sédiments (crawler) et/ou fouisseur, biodiffuseur et principalement
de groupe écologique 2 (donc indifférent a un enrichissement en MO) ;

* ex: Alitta succinea, Hediste diversicolor, Carcinus aestuarii, Glycera
spp., Nephtys spp., Tritia spp., Harmothoe spp.

Groupe fonctionnel 2 : assez fourre-tout

e suspensivore et déposivore, principalement fouisseur (burrower) et
tubicole, avec des capacités importantes de remaniement des
sédiments (biodiffuseur, convoyeur de surface et de fond) ;

« Probablement composé de taxons présentant plusieurs modalités pour
un certain nombre de traits écologiques ;

* ex: Abra segmentum, Phoronis psammophila, Melinna palmata,
Varicorbula gibba, Loripes orbiculatus, Spiochaetopterus costarum,
Polydora ciliata, Chironomidae.

Groupe fonctionnel 3 composé de :

+ taxons exotques tels que Arcuatula senhousia et Ficopomatus
enigmaticus ;

« taxons connus pour étre des pionniers comme Spirobranchus
triqueter ;

« taxons suspensivores (de maniere générale) vivant attachés ou dans
des tubes, avec une phase larvaire planctotrophe et ne remaniant pas
les sédiments (épifaune)
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Ces taxons ont ainsi une capacité de dispersion importante via leurs larves
pélagiques (et transport maritime, les eaux de ballast...) leur permettant de
(re)coloniser les lagunes.

Groupe fonctionnel 4 composé de :

« taxons de petite taille (< 2 cm), vivants moins de 2 ans, avec un
développement direct, des capacités de nage et de déplacement sur et
dans les sédiments (« crawler »), biodiffusant et plutét sensibles a
I'augmentation de la MO (EG1) et indifférent a un enrichissement en
MO (EG2) ;

« principalement des amphipodes, des isopodes, des mysides avec des
modes d’alimentation variés mais surtout brouteurs (« GRA ») et
déposivores (« DF ») et plus anecdodiguement quelques gastéropodes
et polychetes.

Les deux premieres dimensions de la PCoA définissant I'espace
fonctionnel a partir duquel les indices de diversité fonctionnelle ont été
calculés représentent respectivement 15,9% et 9,6% de I'information (Figure

3.12).
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Figure 3.12: Axes 1 et 2 de I'analyse en composantes principales réalisée sur la
matrice en codage floue taxons x modalités (268 x 37). Chaque taxon est représenté
par les 3 premiéres lettres de son genre et les 3 premiéres lettres de son espéce. Le
sigle « NA » aprés le genre indique I'absence d’information concernant I'espéce.

3.2.5 Dynamique temporelle de la macrofaune benthiques : approche
fonctionnelle

La Figure 3.13 représente |'évolution par période et pour les 12 stations,
de la densité et de I'abondance relative des quatre groupes fonctionnels.

Macrofaune benthique en lagune méditerranéenne Page 86 sur 151



a BER BGN BGS BIG

60000

40000+

20000 . .

wp | B ™= =
° 1000+ | == — e | | e | | — . =
§ DIA LAP LEN HES
£ 60000+
§{4oooo-
E
£ =
§ 1000 | e .-- 5!—! =-!!
§ MEJ PRE URB ViC
= 60000

40000+

i

1000:;--- —— .

R PPERI Tpd  RUCP2Z P8 P4 PLP P R4 Rlve B3 P
BER BGN BGS BIG

DIA LAP LEN IEES]
BRE
PL P2 P3 P4

MEJ URB ViC
PL P2 P3 P4 PL P2 P3 P4 PL P2 P3 P4

Period

Figure 3.13: (a) Densité moyenne (ind.m?, échelle racine carrée) et (b) abondance
relative des quatre groupes fonctionnels selon la station et la période (voir tableau
3.1 pour le nom complet de chaque station et les années correspondant a chaque
période). L’absence de barre au niveau d’une période pour une station indique
I’absence d’échantillonnage a cette période.
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En termes de de densités moyennes (Fig. 3.13a), deux types de stations se
distinguent :

(a) les stations dynamiques sans tendance a long terme avec
une variabilité importante inter-période dans I'abondance totale de
macrofaune.Cela est particulierement marqué : pour les stations Berre (BER)
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et Bages Nord (BGN), avec un pic en période P3 surtout lié au groupe
fonctionnel FG3 ; pour les stations Bages Sud (BGS), Leucate Nord et Sud
(LEN et LES) et Prévost (PRE), avec un pic en période P3 surtout lié au groupe
fonctionnel FG2.

Les pics forts d’abondances en période P3 a Berre et Bages Nord
semblent liés au groupe fonctionnel 3 qui est composé de taxons exotiques
tels que Arcuatula senhousia et Ficopomatus enigmaticus et de maniere
générale de taxons suspensivores, vivant attachés ou dans des tubes et avec
une phase larvaire planctotrophe. Ces taxons ont ainsi une capacité de
dispersion importante via leurs larves pélagiques leur permettant de coloniser
les lagunes.

Il ne semble pas y avoir de lien entre I’évolution fonctionnelle et les
variables environnementales, sauf peut-étre a Berre ou un pic de de NOy et
NH, est observé pendant les étés 2008-2009 et une petite anomalie positive
de température pendant I’'été 2008 (respectivement Figures 3.4 et 3.2).

Concernant la station du Prévost (PRE), la diminution des concentrations
en TP, TN et Chla en 2004-2005 précede une augmentation assez importante
de l'abondance totale de macrofaune en 2006 (Figures 3.3 et 3.13). Cela
correspondrait a un décalage temporel entre I'amélioration des conditions
environnementales et le changement de [I'abondance de macrofaune
benthique. On observe également une baisse de l'indice de Piélou en 2009
(période P3) par rapport a 2006 et 2015 (respectivement périodes P2 et P4,
Figure 3.5). Enfin, la stabilisation des communautés benthiques semble
atteinte en 2015 (période P4) ou on observe une abondance de macrofaune
intermédiaire, une richesse spécifique (SR) maximale et un indice de Piélou
élevé .

(b) les stations pour lesquelles existent des tendances a long
terme (Tableau 3.6). On observe ainsi :

* une diminution puis une stabilisation pour Biguglia (BIG),
* une diminution pour Urbino (URB), La Palme (LAP),
e une augmentation pour Méjean (ME]J) et Vic (VIC), et

« une stabilité pour Diana (DIA).
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Tableau 3.6: Synthése de I'évolution des groupes fonctionnels (FG) pour les stations
marquées par des tendances a long terme des périodes P1 a P4.

PERIODE 1 PERIODEZ  PERIODE3 PERIODE 4
LAGUNE STATION CODE (2001, 2004 ou 2005) (2006) (2009) (2015)

Bages Bages Mord BGN Maximum en P3 (FG3)

Bages Bages Sud BGS Maximum en P3 (FG2)

Berre Berre Sud BER Maximum en P3 (FG3)

Biguglia Biguglia Mord BIG Diminution entre P1 et PZ (FG1et3) Stabilité aprés P2

Diana Diana Sud DIA Stabilité (FG2 = 90 % en terme d'abondance relative)

La Palme La Palme Nord LAP Diminution graduelle (FG2)

Leucate Leucate Nord LEMW Maximum en P3 (FG2)

Leucate Leucate Sud LES Maximum en P3 (FG2)

Méjean Méjean Ouest MEJ Augmentation graduelle (augmentaton FG2 + remplacement FG1 par FG2)

Prévost Prévost Est PRE Maximum en P3 (FG2)

Urbino Urbino Sud URB Diminution entre P1 et PZ (FG2)

Vic Vic Centre WIC Augmentation graduelle (FG2Z avec max en P3)

Pour certaines de ces stations, les évolutions des densités moyennes des
groupes fonctionnels (Figure 3.13a) peuvent étre mises en lien avec
I’évolution des parametres environnementaux mesurés dans I'eau :

* Pour la station Biguglia (BIG), la diminution des groupes fonctionnels 1
et 3 (FG1 et FG3) des périodes P1 a P2 est synchrone avec la forte
augmentation de la concentration en TP et en Chla entre 2004 et 2007
(Figure 3.3) ;

* Pour la station de La Palme (LAP), la diminution graduelle du groupe
fonctionnel 2 (FG2) entre les périodes P2 a P4 pourrait s’expliquer par
la stabilisation a partir de 2008 de la température, de la salinité et de
la saturation en oxygene (Figure 3.2). On observe également une
baisse des concentrations en NH, apres 2005, avec toutefois deux pics
en 2012 et 2013 (Figure 3.4) ;

e Pour la station du Méjean (MEJ), le remplacement du 1° groupe
fonctionnel (FG1) par le groupe 2 (FG2) entre les périodes P1 et P4 est
associé a une forte diminution des teneurs en TP, TN et Chla entre
2004 et 2005 (Figure 3.3), et une augmentation de DIP en 2008 (Figure
3.4);

» Pour la station de Vic (VIC), I'augmentation du groupe fonctionnel FG2
est synchrone avec la diminution des teneurs en Chla, TP et TN, la
stabilisation de la concentration de DIP en 2006-2007, avec cependant
des pics de NOx et NH4 encore relevés en 2009 et 2013 (Figures 3.3 et
3.4).

En termes d’abondances relatives (Figure 3.13a), deux types de stations se
distinguent également :

(a) les stations avec une relative stabilité temporelle de la
répartition des abondances selon les groupes fonctionnels : Diana, Bages
Sud, Leucate Nord et Leucate Sud (apres Pl pour Leucate Sud), pour
lesquelles on observe une large dominance du groupe FG2 (> 70% des
abondances relatives).
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(b) les autres stations présentant une variabilité inter-période.
Pour ces stations, les évolutions de la répartition entre groupes fonctionnels
peuvent étre liées a des facteurs environnementaux :

+ I|'abondance de la macrofaune est tres liée a la variabilité de
I’environnement et surtout a la température et a la salinité moyenne
estivale (cf. partie 2) avec un effet négatif de la température moyenne
estivale sur les abondances, un effet concave de la salinité
(abondances maximales pour des salinités intermédiaires). Il est
cependant a noter que dans les lagunes oligo et méso-halines, I'effet
de la salinité peut étre confondu avec celui de I'eutrophisation, dont
I’état est structurellement plus dégradé (Grillas et al. 2016) ;

e les variations d’'abondance peuvent aussi étre liées au succes du
recrutement, qui est tres dépendant de I'état des géniteurs (age, état
physiologique, niveau de réserves, déclenchement émission des
gametes) et des parametres environnementaux au moment du
recrutement (i.e. au printemps). Les phénomenes d’hypoxie et
d’anoxie peuvent également influencer les abondances de macrofaune
(NB :dans le cadre des données RSL, RLC et DCE, les prélevements de
macrofaune ont lieu au printemps donc dans la majorité des cas avant
les hypoxies estivales ; I'effet d’éventuelles hypoxies estivales serait
donc visible au printemps de I'année suivante. Enfin, les variations
d’abondance peuvent étre expliquées par des interactions inter et
intra-spécifiques au sein de la communauté de macrofaune.

3.2.6 Dynamique temporelle des relations entre I’environnement et la
macrofaune benthique - approche fonctionnelle

Les deux premiers axes de l'interstructure, issue de I'analyse STATICO,
représentent respectivement 37.5 % et 23.7 % de la variabilité totale. Les
guatre périodes sont corrélées positivement et situées du coté positif de I'axe
1 (Figure 3.14a). Les périodes P3 et P4 ont le poids le moins important dans la
définition du tableau compromis (Figure 3.14b).
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Figure 3.15: Analyse du compromis de I’'analyse STATICO (axes 1 et 2). (a) Projection
des variables environnementales, (b) projection des modalités de traits dont la
composante sur les axes 1 ou 2 supérieure a |0.1].

Les deux premiers axes de |'analyse du tableau croisé compromis, issu de
I'analyse STATICO, représentent 63.6 et 15.5 % de la variabilité totale (Figure
3.15).

Le premier axe de l'analyse du compromis entre modalités de traits et
parametres environnementaux est tres similaire a celui du compromis taxons-
environnement. La part de variabilité expliquée par ce premier axe est
cependant plus élevée que celle s'appuyant sur |'approche taxonomique
(respectivement 63,6% contre 47,6%). Il exprime un gradient d’eutrophisation
croissant de gauche a droite impliquant TURB, CHLa, TN, TP. Une salinité
moyenne (SAL) plus élevée s’oppose aux conditions eutrophes (Figure 3.15a).
Les principales modalités de traits typiques des conditions eutrophes, a droite

Macrofaune benthique en lagune méditerranéenne Page 91 sur 151



remer

de I'axe 1, sont : les tailles moyennes et trés grandes (« medium » et « very
large »), le mode d’alimentation déposivore (DF), la mobilité nageur
(« swimmer »), le remaniement des sédiments de type « Biodiffuseur » (BioD)
et « Convoyeur de fond » (DC), le groupe écologique EG4 et la salinité de
présence <18 (Figure 3.15b). A I'opposé, les modalités typiques de conditions
oligotrophes sont : les grandes tailles (« large »), la longévité de 2 a 5 ans, les
groupes écologiques EG1 et EG2 et la salinité de présence de 30 a 40.

L'axe 2, quant a lui, est relatif a la MO qui s’oppose également a la salinité
moyenne (SAL, Figure 3.15b). Les modalités associées a MO sont le groupe
écologique EG3 et la longévité <2 ans.
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Figure 3.16: Trajectoires représentant les dynamiques temporelles selon leurs
paramétres environnementaux (figures du haut, ENV-1 a ENV-3) et selon leurs traits
biologiques dominants (figures du bas, TRAIT-1 a TRAIT-3) pour les stations Bages
Nord (triangle noir), Bages Sud (étoile noire), Leucate Nord (triangle bleu), Leucate
Sud (étoile bleue), Biguglia (jaune), Diana (gris), La Palme (vert clair), Urbino (vert
foncé), Berre (violet) , Méjean (rouge), Prévost (rose) et Vic (orange) sur les axes du
compromis issu de l'analyse STATICO. Pour chaque station, des fléches relient les
périodes d’'échantillonnage dans I'ordre chronologique (P1 a P4).

Les abondances relatives des taxons, selon les modalités des traits
biologiques identifiées comme étant les mieux représentées sur les axes 1 et
2 de l'analyse du compromis ont été extraites afin d’étudier leur évolution
temporelle. Les modalités des traits avec des coordonnées positives sur les
axes 1 et 2 de I'analyse du compromis, associées a des niveaux élevés de TN,
TP, CHLa, TURB et MO, et donc a des conditions eutrophes, sont représentées
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en Figure 3.17a. Les modalités des traits avec des coordonnées négatives sur
les axes 1 et 2, qui sont associées a des conditions oligotrophes, sont
représentées en Figure 3.17b.

Du fait de la similarité du gradient d’eutrophisation issue des analyses
STATICO, les trajectoires des stations selon les parametres environnementaux
et selon les traits dominants (Figure 3.16) sont assez proches de celles mises
en évidence précédemment avec l'approche taxonomique (Figure 3.8). On
note cependant des trajectoires moins étendues selon les parametres de la
macrofaune benthique dans le cas de l'approche fonctionnelle pour les
stations LAP et MEJ, qui évoluent beaucoup moins le long du deuxieme axe
(respectivement dans le sens positif et négatif). Ces différences peuvent
s'expliquer par les différentes variables s’exprimant sur I'axe 2 : teneurs en
NH, et DIP dans l'approche taxonomique et en MO dans l'approche
fonctionnelle.

La Figure 3.17 représente I'évolution temporelle, des périodes P1 a P4,
des abondances relatives des modalités des traits biologiques. On observe
une augmentation des abondances relatives des modalités associées a un
état plus eutrophe pour les stations URB et BIG (de P1 a P4) et une diminution
pour les stations LAP, MEJ et PRE (de P2 a P4) (Fig. 3.17a). On note au
contraire une augmentation des abondances relatives des modalités
associées a un état plus oligotrophe pour les stations LAP et ME] (de P2 a P4)
et une diminution pour les stations BIG, PRE et URB (de P1 a P4) (Fig. 3.17b).
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Figure 3.17: Evolution temporelle, des périodes P1 a P4, des abondances relatives
des modalités des traits biologiques (Community weighted means, CWM calculées a
partir des abondances moyennes des espéces transformées avec transformation de
Hellinger, la somme des CWM d’un trait donné a une station et a une période
données est égale a 1) indiquant un état plus eutrophe (a) et un état plus oligotrophe
(b) au niveau de 12 stations lagunaires. Les modalités indicatrices ont été identifiées
a partir de I’analyse du compromis (Figure 3.15). L’absence de barre au niveau d’une
période pour une station indique I'absence d’échantillonnage a cette période (voir
tableau 3.1).
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4 Distribution spatiale de la macrofaune
benthique au sein des lagunes
méditerranéennes

Ce chapitre traite de la variabilité intra-lagunaire de la distribution de la
macrofaune benthique. Il vient compléter les chapitres 2 et 3, qui explorent le
lien entre variabilité spatiale (inter-lagunaire) et temporelle (inter-annuelle)
des conditions environnementales a I'échelle de la facade méditerranéenne
francaise et distribution de la macrofaune benthique. A cette échelle spatiale,
il est possible de dissocier I'effet de certains facteurs [abiotiques (salinité,
profondeur, granulométrie...) et biotiques (interactions intra- et inter-
spécifiques)], qu’ils soient naturels ou anthropiques, sur la distribution des
especes.

Il est aujourd’hui établi que les lagunes méditerranéennes sont
constituées d’'une mosaique d’habitats inter-connectés (Menu et al., 2019),
créant des conditions environnementales locales qui structureraient la
distribution de la macrofaune benthique dans les lagunes (Meerhoff et al.,
2013 ; Sfriso et al., 2001). Le développement de macrophytes sur le sédiment
contribue a renforcer cette hétérogénéité, en modifiant d’'une part la
sédimentation et I'érosion du sédiment et d’autre part le niveau
d’oxygénation du sédiment, dans le cas des phanérogames marines. D’'un
point de vue physico-chimique, le degré de confinement hydrologique de
certaines zones au sein des lagunes, en influencant la salinité (Fiandrino et
al., 2017), pourrait affecter la distribution de certaines especes.

4.1 Méthodologies

4.1.1 Emprise spatiale de I'étude

Ne concernant que respectivement 10 et 9 stations réparties
spatialement au sein des lagunes de La Palme et de I'Or, les seules données
de macrofaune benthique collectées dans le cadre de la DCE étaient
insuffisantes pour étudier la distribution de la macrofaune a I’échelle intra-
lagunaire. Le jeu de données a donc été complété par la collecte
d’échantillons benthiques en 31 stations en 2018 dans la lagune de Bages-
Sigean et en 10 stations dans la lagune du Prévost en 2019. Ces quatre
lagunes meéditerranéennes permettent de couvrir une large gamme de
caractéristiques hydro-morphologiques et physico-chimiques (Tableau 4.1).
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Tableau 4.1: Caractéristiques hydro-morphologiques, salinité et état trophique des

lagunes de I’or, La Palme, Prévost et Bages

MIN-MAX ) MIN-MAX
SURFACE CONMEXION A MOY ENNE) ETAT COLONNME (MOYENNE)
LAGUNE LAGUNE LA MER APPORTS PRINCIPAUX  SALINITE D'EAU DCE CHLOROPHYLLE a
(km?) ESTIVALE (Hydrologie) ESTIVALE
(2005-2018) (2005-2018)
i . Indirecte viale 2 ?L}ddfgﬂ?g:';‘__f et 100-327  Mawvais (2007-2012) 129-14159
portde Carnon nard &3 Fest (21,72 Mauvais [2013-2018) (31,71)
'lrempo raire a 2
Est, \ . 157-57,2 Trés Bon (2007-201 0,16-1064
Lz Palme 6,34 Fonctiomnement  SYStEmes karstiques (31,46  Bon(2013-2018) (1,13)
naturel dugrau
Prévost 246 Permanenteau  canal duRhone a Séte 238-440 Mauvais (2007-201 2; 0,69-6747
. Sud waungrauw  aunord (36,60) Mauvais (2013-2018 (7,35)
Permanente au i
B oy 186—41,6 Trés Bon (2007-2012) 0,15-2042
Bages 37,05 al.;:LI':g lI:‘Ec:rl: la-  riviéres surbout au nord (31,49 Trés Bon (2013-2018) 1,92)

4.1.2 Macrofaune benthique

Dans les lagunes de La Palme et de I'Or en 2008, les prélevements des
échantillons ainsi que leur traitement ont été effectués en suivant le
protocole DCE décrit dans les parties 2 et 3 de ce document et rappelé dans
le tableau 4.2. Dans les lagunes de Bages-Sigean en 2018 et du Prévost en
2019, trois carottes (20 cm de diametre) ont été prélevées sur
respectivement 31 et 10 stations réparties dans chacune de ces lagunes
(Tableau 4.2).

Tableau 4.2: Description de la méthode d’échantillonnage de la macrofaune
benthiques pour les lagunes de I’Or, de la Palme, de Bages-Sigean et du Prévost.

SURFACEDE

METHODE SEDIMENT NOMERE DE
ACLR A ANNEE MOIS  pecHANTILLONNAGE — "ROTOCOLE e aNTILLONNEE STATION REMARQUES
PAR REFLCAT
3 réphicats par station
Or 2008 Al Benne Eckman-Birge et chaque réplicats = 009 nv a9
pool de 4 bennes
3 réplicats par station
La Palme 2008 Al Benne Eckman-Birge et chaque réplicats = 009 o 10
pool de 4 bennes
Caroftier & main de 20 2 réplicats de |
Prévost 2019 Juin cm de damétre en 3 réplicats par station 0031 nv 10 st:?mmé :e &
plongés contenait pas
dorganismes
Caroftier 4 main de 20 2_§'s|.tal:ionsaz\-ec 3
ks et
Bages 018 Jun cm de dameire en 3 réphicats par station 0031 n¥ 31 ::.:'t ;amsaevec 3
plonges réplicats [BGS
27bis et BGS 29)

Dans ces quatre lagunes, les stations ont été réparties selon une grille
réguliere de facon a couvrir I'ensemble de la masse d’eau. Ces stations de
prélevement correspondent aux stations de prélevement des macrophytes et
du sédiment fréguemment échantillonnées dans le cadre du Réseau de Suivi
Lagunaire et de la Directive Cadre sur I'Eau (Figures 4.1, 4.2, 4.3 et 4.4).
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Figure 4.1: Carte des 31 stations échantillonnées et analysées dans la lagune de
Bages-Sigean. Les noms des stations sont indiquées avec BGN = Bages Nord, BGM =
Bages Milieu et BGS = Bages Sud.
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Figure 4.2: Carte des 10 stations échantillonnées et analysées dans la lagune de la

Palme (LAP)
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Figure 4.3: Carte des 9 stations échantillonnées et analysées dans la lagune de I'Or.
Les noms des stations sont indiquées avec ORE = Or Est et ORW = Or Ouest.
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Figure 4.4: Carte des 10 stations échantillonnées et analysées dans la lagune du
Prévost. Les noms des stations sont indiquées avec PRE = Prévost Est et PRW =

Prévost Ouest.

4.1.3 Données environnementales

Les données environnementales utilisées pour I'analyses sont décrites
dans le tableau 4.3. Elles sont issues de données collectées aux stations
étudiées (granulométrie, taux de matiere organique, recouvrement en
macrophytes) ou au niveau du bassin (salinité, température de I'eau, état
trophique). La couverture végétale ainsi que la richesse spécifique en
macrophyte sont estimées selon la méthode DCE décrite dans Le Fur et al.
(2018). L’hydrodynamisme ainsi que la quantité de lumiere au fond (zone
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biologique) ont été estimés au niveau de chacune des stations de
prélevement, selon les méthodes décrites dans Menu et al. (2019).

Tableau 4.3: Définition des parameétres environnementaux considérées avec la
source des données utilisées, les années et mois considérées lors du calcul et leur
résolution spatiale

SOURCE E E RES OLUTION INFORMATIONS
VARIABLE CODE DONNEES PERIODE PRISE EN COMPTE DEFINITION S PATIALE COMPLEMENT AIRES
T n-2 3n avec n année échantillonnage  Moyenne des salinités .
Salinité SAL DCE eau et A . i 3 seplembre pha e lagune ou bassin
Température n-2 an avec n année échantillonnage  Moyenne des .
deleau TEMP DCE eau macrofaune - juin 3 septembre tempérawres estivales lagune ou bassin
Substrat DCEsédiment +  2005et2000 (Or), 2007 (LaPalme), .
[Granulo métrie) 218 MALAG 2015 (Bages), 2012 Prévost) P e wase! e
Matiére DCEsédiment + 2005t 2000 (O}, 2007 [La Palme), = = :
Organique oM MALAG 2018 (Bages), 2012 Prévost) % de matiere organique station
Moyenne du %de
:gp“p*;'ﬁgﬁhp?::gga' Fonction de la turbidité, de la
%{_:-m 3 BioZone CHAMILA 2012 3 2017 —entre mai septembre  incidente au niveau de  station St et ool LONCERTRICH
iologique chaguedition en chlorophyll (powr estimer
ben%\iquetu aidiale |k} etide la profondewr
considerée
. T Fonction de |a profondeur de
Tersionde cisaillement ;
d y au Fond estimée par les Eﬂ?crf "'t'ge F durée,
Hydrodynamis yppg CHAMILA 2012 4 2017 -entre mai septembre  yitesses orbotales su la Station e litensitéet dela
me érinde totale de vent direction de I'épisode de vent
Eltabl' ebdu fetch (distance ala
i cote)
s o 3 Moyenne des
" 2 an avec n année échantillonnage & R .
Etat trophigue CHLa DCE eau I ey nag concentrations estivales lagune ou bassin
macrof aune - juin 3 septembre enchiorophylle a
Recowrementtotal -
Richesze taxo nomigque -
2007 et 2000 [Or), 2007 et 2000 (La Richesse des .
Macrophytes  Macrophytes DCEmacrophytes PSWH.ENB[[BH:LJES]. 2010 [F'Té\.[lust] Mo ho ypes station
Equitabilité des

maorp ho bype (Piélou)

4.1.4 Analyses des données

Les abondance relatives et des indices taxonomiques sont calculés pour
chaque réplicat puis moyennés sur les réplicats.

Tous les taxons ont été pris en compte pour le calcul de I'abondance
relative des grands groupes taxonomiques (Bivalve, Gastéropode, Polycheéte,
Oligochete, Crustacé, Phoronida, Actiniaria, Chironomidae et autres). Les
taxons « Autre » sont constitués des groupes définis dans le tableau 4.4.

Tableau 4.4: Taxons présents dans le groupe « Autre » pour chaque lagune

LAGUNE ANNEE TAXONS DANS LE GROUPE « AUTRE »
ar 2008
La Palme 2008 Platyhelminthe
Prévost 2018 MNemertea - Lepidochitona cinerea — Amphipholis sguamata
Bages 2019 Platyhelminthe — Nemertea — Pycnogonida — Polyplacophora — Ophiurcidea
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Les indices taxonomiques suivants ont été calculés pour décrire la
structure des communautés benthiques de ces quatre lagunes :

« la richesse spécifique (nombre de taxons),

 Il'indice de Margalef (richesse spécifigue corrigée par I'effort
d’échantillonnage représenté par I'abondance totale de macrofaune du
réplicat),

* l'indice de Shannon (H’),
* I’exponentiel de I'indice de Shannon (N1),

 l'indice de Piélou (H' / H max avec H' max calculé a I'échelle de la
lagune),

* l'inverse de I'indice de Simpson (N2)

Les groupes « Amphipoda indéterminé », « Bivalvia ind. », « Gastropoda
ind. », « Cumacea ind. », « Copepoda ind. », « Polychaeta ind. » ont été
supprimés. Les groupes « Oligochaeta », « Chironomidae »,
« Platyhelminthes », « Actiniaria », « Mysida », « Nemertea »,
« Pycnogonida » ont en revanche été conservés.

Les données taxonomiques ont enfin été croisées avec les données
environnementales via une RDA réalisée a I'échelle de chaque lagune.
Concernant les données environnementales, les variables conservées varient
selon la lagune :

« Bages: salinité moyenne, température moyenne, concentration en
chlorophylle a moyenne, lumiere au fond, hydrodynamisme, taux de
matiére organique et couverture végétale (recouvrement, fréquence
des morphotypes et indice de Piélou)

« La Palme : lumiere au fond, taux de matieére organique et couverture
végétale (recouvrement, fréquence des morphotypes, richesse
spécifique)

« Or: lumiere au fond, hydrodynamisme, taux de matiere organique et
couverture végétale

s Prévost : lumiere au fond, hydrodynamisme, taux de matiere organique
et couverture végétale (recouvrement, fréquence des morphotypes,
richesse spécifique et indice de Piélou)

Apres vérification de la significativité de la RDA (fonction « anova(rdaAll) »),
la sélection de variables est effectuées a I'aide de la fonction « ordiR2step »
(voir méthodologie partie 2.1).
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4.2 Résultats

4.2.1 Cartographie de I’environnement benthique

4.2.1.1 Lagune de Bages-Sigean

En dépit d’'un affinement du sédiment selon un gradient sud-nord, la
granulométrie dans la lagune de Bages-Sijean est relativement homogéne
(Figure 4.5). Les sédiments sont majoritairement vaso-sableux (bien que
pouvant localement évoluer vers des sédiments sablo-vaseux). Toutefois, en
guelques stations situées sur la cote orientale (notamment a I'est de I'ile de
la Planasse), le sédiment devient plus sableux. Les teneurs en matiére
organique, qui fluctuent entre 0,5 % et 8,8 %, refletent la composition
sédimentaire Figure 4.6). Elles suivent globalement un gradient
d’augmentation sud-nord, méme si, ponctuellement, en réponse a un
enrichissement en fractions pélitique ou sableuse, les valeurs peuvent dévier
de cette tendance. Les valeurs les plus élevées sont observées au nord de la
lagune et a I'est de I'lle de la Planasse.
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® ® e ‘ Granulometric class

: ©2 ¢ 5
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2.950 2.975 3.000 3.025 3.050
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Figure 4.5: Classes granulométriques du sédiment mesurées en 2015 aux 31 stations
de la lagune de Bages.
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Figure 4.6: Contenu en matiére organique du sédiment (%) mesurées en 2018 aux 31
stations de la lagune de Bages indiquée sous forme numérique et visuelle a I’aide de
couleur dans les tons de jaune pour des contenus faibles et dans les tons de marron
pour des contenus forts.

La couverture par les macrophytes est importante, 18 stations
présentent une couverture de 100 % et seules quatre stations arborent une
couverture inférieure a 25 % (Figure 4.7). Les phanérogames sont largement
dominantes dans la partie sud de la lagune. Dans la partie nord, elles
alternent avec les algues rouges. Les nombres d’'especes et de groupes
fonctionnels sont maximaux dans la partie centrale de la lagune (entre quatre
et neuf especes, Figures 4.8a et b). L'indice d’'équitabilité se distribue de
facon hétérogene au sein de la lagune, avec des valeurs plutéot faibles dans la
partie sud-est et élevée dans la partie ouest (Figure 4.8c).
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Figure 4.7: Couverture en macrophyte du sédiment (%) indiquée par la taille des
cercles et groupe(s) dominant(s) de macrophyte(s) indiqué(s) par la couleur des
cercles mesurées en 2018 aux 31 stations de la lagune de Bages. Les groupe(s)
dominant(s) de macrophyte(s) sont séparés en «nude » si la couverture totale est
égale a 0 %, « sparse » si elle est entre ]0-25] % et ensuite décrites comme « marine
plants », »green algae », »red algae », « red algae + marine plants », « red + green
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Figure 4.8: Indices de diversité des macrophytes calculés aux 31 stations de la
lagune de Bages a partir des données de macrophyte mesurées en 2018. (a) Nombre
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d’espéces de macrophytes, (b) nombre de groupes fonctionnels basés sur la
morphologie de chaque espéce de macrophyte et (c) indice d’équitabilité de Piélou
(%). Une couleur claire indique un indice de valeur faible et une couleur foncée
indique un indice d’une valeur élevée.

4.2.1.2 Lagune de La Palme

Le sédiment de la lagune de la Palme est constitué de sables vaseux et
de vases sableuses, selon les sites considérés (Figure 4.9). Les sédiments les
plus fins, localisés dans le secteur nord-ouest (deux stations) et a I'ouest des
fles des seches (une station), présentent les plus fortes teneurs en matiere
organique (respectivement 8,5%, 4,5 % et 4,1 %, Figure 4.10). Les teneurs en
matiere organique aux autres stations restent faibles (<1,7%).

42.97+
42.96 Granulometric class
[] <on
3
= |:| 2-20um
T |:| 20-50pm
i . 50-200um
42.951 m
. 200pm-2mm
42.944
42.93 1 I L . . .
3.00 3.01 3.02 3.03 3.04
Longitude

Figure 4.9: Classes granulométriques du sédiment mesurées en 2007 aux 10 stations
de la lagune de la Palme.
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Figure 4.10: Contenu en matiére organique du sédiment (%) mesurées en 2007 aux
10 stations de la lagune de la Palme indiquée sous forme numérique et visuelle a
I’'aide de couleur dans les tons de jaune pour des contenus faibles et dans les tons de
marron pour des contenus forts.

En 2007, 60 % des stations avaient une couverture macrophytique
supérieure a 75 % contre 40 % en 2010 (Figure 4.11). En 2010, la moitié des
stations présentaient un taux de couverture faible (inférieur a 25%). En 2010,
les forts taux de couverture étaient dus aux phanérogames. Le nombre
d’especes présentes, assez homogéene en 2007 dans I'’ensemble de la lagune
(5 a 6 especes) a fortement diminué au nord et au sud. L'évolution des
groupes fonctionnels a suivi la méme tendance (Figures 4.12).
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Figure 4.11: Couverture en macrophyte du sédiment (%) indiquée par la taille des
cercles et groupe(s) dominant(s) de macrophyte(s) indiqué(s) par la couleur des
cercles mesurées en 2007 et en 2010 aux 10 stations de la lagune de la Palme. Les
groupe(s) dominant(s) de macrophyte(s) sont séparés en « sparse » si la couverture
en macrophytes est entre 10-25] % et ensuite décrites comme « marine plants »,
« green algae + marine plants » si elle est supérieure a 25 % et comme « no
information » en 2007 car aucune information sur le recouvrement de chaque
macrophyte n’'a été collectée.
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Figure 4.12: Indices de diversité des macrophytes calculés aux 10 stations de la
lagune de la Palme a partir des données de macrophyte mesurées en 2007 et 2010.
(a) Nombre d’espéces de macrophytes, (b) nombre de groupes fonctionnels basés sur
la morphologie de chaque espéce de macrophyte et (c) indice d’équitabilité de Piélou
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(%), calculé uniquement en 2010. Une couleur claire indique un indice de valeur
faible et une couleur foncée indique un indice d’une valeur élevée.

4.2.1.3 Lagune de I'Or

En 2005 comme en 2010, la granulométrie du sédiment est homogene
sur I'ensemble de la lagune (Figure 4.13). Selon les stations, le sédiment se
réfere a des vases sableuses. On note tres peu d’évolution de la
granulométrie entre 2005 et 2010. Les taux de matiere organique sont élevés
(compris entre 6,2 % et 11,6 % en 2005 et 7,9 % et 17,5 % en 2010) et
distribués de facon homogéene dans I'ensemble de la lagune (Figure 4.14).

2005

43.60 @
43.58 @ ®®
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2010 |:| 20-50um
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4.00 4.05 4.10
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Figure 4.13: Classes granulométriques du sédiment mesurées en 2005 et 2010 aux 9
stations de la lagune de I’Or. NB: une station n’a pas été échantillonnée en 2010.
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Figure 4.14: Contenu en matiére organique du sédiment (%) mesurées en 2005 et
2010 aux 9 stations de la lagune de I'Or. NB: une station n’a pas été échantillonnée

en 2010.

La couverture macrophytique est faible, en 2005 comme en 2010 : a ces
deux dates, seules deux et trois stations présentent respectivement un
recouvrement supérieur a 50 % (Figure 4.15). En 2010, les plus forts taux de
recouvrement sont dus a la présence d’'algues rouges pour deux stations et
de phanérogames pour une station (figure 4.15). Le nombre d’espéces
macrophytiques est faible, compris entre 1 et 2 especes sur la quasi-totalité
de la lagune. En 2010, on comptait, a I'est de la lagune, 5 a 6 especes (Figure
En 2005 comme en 2010, le nombre de groupes fonctionnels était

4.16a).

également faible, souvent égal a 1 ou 2 (Figure 4.16b).
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Figure 4.15: Couverture en macrophyte du sédiment (%) indiquée par la taille des
cercles et groupe dominant de macrophyte indiqué par la couleur des cercles
mesurées en 2007 et 2010 aux 9 stations de la lagune de I'Or. Le groupe dominant
de macrophyte est séparé en « sparse » si elle est entre ]0-25] % et ensuite décrites
comme « red algae » ou « marine plants », si elle est supérieure a 25 % et comme
« no information » en 2007 car aucune information sur le recouvrement de chaque
macrophyte n’a été collecté.

a b c
2007 2007

43.60 43.60 p= @

43584 8 % — 43,58+ 8 %

43.56 1 8 @ 43.564 % @ o= .
§ Tqé E 43.58 o
£ 2010 £ 2010 < : .
] =l 4356 @ @

43.60+ ® () R ® ® 2.00 4.05 430

43.58 1 8 @ 43,584 % @ Longitude

43.56 1 8 @ 43.56 % @

4.00 4.05 410 4.00 4.05 410
Longitude Longitude

Figure 4.16: Indices de diversité des macrophytes calculés aux 9 stations de la
lagune de I’'Or a partir des données de macrophyte mesurées en 2007 et 2010. (a)
Nombre d’espéeces de macrophytes, (b) nombre de groupes fonctionnels basés sur la
morphologie de chaque espéce de macrophyte et (c) indice d’équitabilité de Piélou
(%), calculé uniquement en 2010. Une couleur claire indique un indice de valeur
faible et une couleur foncée indique un indice d’une valeur élevée.
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4.2.1.4 Lagune du Prévost

La couverture sédimentaire est assez hétérogene : on rencontre au sein
de la lagune des sables fins a moyens (en une station située au sud ouest) et
des vases sableuses qui alternent avec des vases plus franches 5 (Figure
4.17). La granulométrie reflete les teneurs en matiere organique : les stations
les plus vaseuses présentent les teneurs les plus fortes (jusqu’a 10%) et la
station la plus sableuse, la teneur la plus faible (3,2%, Figure 4.18).
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Figure 4.17: Classes granulométriques du sédiment mesurées en 2012 aux 10
stations de la lagune du Prévost.
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Figure 4.18: Contenu en matiére organique du sédiment (%) mesurées en 2012 aux
10 stations de la lagune du Prévost indiquée sous forme numérique et visuelle a
I’aide de couleur dans les tons de jaune pour des contenus faibles et dans les tons de

marron pour des contenus forts.

La couverture macrophytique est forte : huit des dix stations présentent
une couverture totale (100%), due a la présence d’'algues vertes pour 7 de
ces 8 stations (Figure 4.19). Le nombre d'especes de macrophytes varie entre
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3 et 7, sans suivre de patron particulier de distribution. Le nombre de groupes
fonctionnels est, pour sa part, compris entre 1 et 4 (Figure 4.20).
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Figure 4.19: Couverture en macrophyte du sédiment (%) indiquée par la taille des
cercles et groupe(s) dominant(s) de macrophyte(s) indiqué(s) par la couleur des
cercles mesurées en 2019 aux 10 stations de la lagune du Prévost. Les groupe(s)
dominant(s) de macrophyte(s) sont décrits comme « red algae », « green + red
algae », ou « green algae » si la couverture en macrophyte est supérieure a 25 %.
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Figure 4.20: Indices de diversité des macrophytes calculés aux 10 stations de la
lagune du Prévost a partir des données de macrophyte mesurées en 2019. (a)
Nombre d’espéces de macrophytes, (b) nombre de groupes fonctionnels basés sur la
morphologie de chaque espéce de macrophyte et (c) indice d’équitabilité de Piélou
(%). Une couleur claire indique un indice de valeur faible et une couleur foncée
indique un indice d’une valeur élevée.
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4.2.2 Densité composition et indices taxonomiques de la
macrofaune benthique

4.2.2.1Lagune de Bages-Sigean

La faune est dominée par les mollusques bivalves dans la quasi-totalité
de la lagune. La contribution des annélides polychétes, second groupe
représenté, augmente selon un gradient nord-sud (Figure 4.21). Le troisieme
groupe les plus représenté est celui des crustacés. Leur distribution est tres
hétérogene. lls représentent généralement entre 10 et 25 % de la faune, mais
peuvent ponctuellement devenir dominants. La richesse spécifique est
globalement plus élevée dans le secteur sud de la lagune (au sud de I'ile de
I’Aute), ou le nombre d’espéeces fluctue généralement entre 15 et 20 espéces
(avec une valeur maximale de 26 espéeces, Figure 4.22). Dans le secteur nord,
le nombre d’especes est plus faible, souvent compris entre 9 et 15. La
richesse spécifique augmente selon un gradient périphérie - centre (ou zone
peu profonde - zone plus profonde) de la lagune. Cette tendance est
confirmée par l'indice de Margalef (Figure 4.23).

Les plus fortes densités ont été recensées dans le secteur nord (valeur
maximale a la station BGN 8: 8817 ind.m™), ou les communautés sont
toutefois moins diversifiées (forte dominance des mollusques bivalves). Dans
le secteur sud, la diversification des communautés s'accompagne de densités
plus faibles (valeur minimale observée a la station BGS 31 : 753 ind.m?).
C'est dans les secteurs central et sud que la faune est la plus équi-répartie,
comme |'attestent les valeurs de l'indice de Pielou (Figure 4.24).
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Figure 4.21: Abondance relative moyenne des polychétes, oligochétes, phoronides,
bivalves, gastéropodes, crustacés, chironomides, actinaires et autres dans les 31
stations de la lagune de Bages. La taille des camemberts est proportionnelle a la
densité de macrofaune standardisée par la densité maximale de macrofaune
enregistrée dans la lagune (BGS 31 : 753 ind.m?, BGN 8 : 8817 ind.m?)
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Figure 4.22: Richesse taxonomique moyenne dans les 31 stations de la lagune de
Bages-Sigean. La couleur des cercles est pondérée par la richesse taxonomique
moyenne avec des couleurs dans les tons de jaune indiquant des valeurs minimales
et des couleurs dans les tons de rouge indiquant des valeurs maximales.
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Figure 4.23: Indice de diversité de Margalef moyen dans les 31 stations de la lagune
de Bages-Sigean. La couleur des cercles est pondérée par I'indice de diversité de
Margalef moyen avec des couleurs dans les tons de jaune indiquant des valeurs
minimales et des couleurs dans les tons de rouge indiquant des valeurs maximales.
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Figure 4.24: Indice d’équitabilité de Piélou moyen dans les 31 stations de la lagune
de Bages-Sigean. La couleur des cercles est pondérée par I'indice d’équitabilité de
Piélou moyen avec des couleurs dans les tons de jaune indiquant des valeurs
minimales et des couleurs dans les tons de rouge indiquant des valeurs maximales.
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4.2.2.2Lagune de La Palme

Les mollusques sont tres largement dominants, soit au travers des
gastéropodes en trois stations, soit des bivalves dans les sept autres stations
(Figure 4.25). Les densités sont trés fortes en quatre stations réparties selon
un axe nord - sud, la valeur maximale étant de 13878 ind.m™. La densité la
plus faible, observée dans le secteur nord, est de 511 ind.m™2. La richesse
spécifique dans la lagune de la Palme est faible, comprise entre 4 et 8
especes (Figure 4.26). Sa distribution ne suit pas de patron particulier,
comme |'atteste la distribution des valeurs de l'indice de Margalef (Figure
4.27). Les individus sont répartis de facon relativement équitable entre les
especes, comme le montre la figure 4.28 présentant les valeurs de I'indice de
Pielou.
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Taxonomic category Bivalvia Chironomidae
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Figure 4.25: Abondance relative moyenne des polychétes, bivalves, gastéropodes,
crustacés, chironomides et autres dans les 10 stations de la lagune de La Palme. La
taille des camemberts est proportionnelle a la densité de macrofaune standardisée
par la densité maximale de macrofaune enregistrée dans la lagune (LAP 8 : 511
ind.m2, LAP 9 : 13 878 ind.m™)
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Figure 4.26: Richesse taxonomique moyenne dans les 10 stations de la lagune de La
Palme. La couleur des cercles est pondérée par la richesse taxonomique moyenne
avec des couleurs dans les tons de jaune indiquant des valeurs minimales et des
couleurs dans les tons de rouge indiquant des valeurs maximales.
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Figure 4.27: Indice de diversité de Margalef moyen dans les 10 stations de la lagune
de La Palme. La couleur des cercles est pondérée par I'indice de diversité de Margalef
moyen avec des couleurs dans les tons de jaune indiquant des valeurs minimales et
des couleurs dans les tons de rouge indiquant des valeurs maximales.
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Figure 4.28: Indice d’équitabilité de Piélou moyen dans les 10 stations de la lagune
de La Palme. La couleur des cercles est pondérée par I'indice d’équitabilité de Piélou
moyen avec des couleurs dans les tons de jaune indiquant des valeurs minimales et
des couleurs dans les tons de rouge indiquant des valeurs maximales.
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4.2.2.3Lagune de I'Or

Les abondances sont tres variables d’une station a I'autre (Figure 4.29).
La plus forte valeur de densité est observée a la station ORE 26, située a I'est
de la la lagune (11 196 ind.m?). La plus faible densité (304 ind.m™)
caractérise la station ORE 19 située au centre de la lagune (Figure 4.29).
Numériguement, les annélides polychetes dominent plutét dans le secteur
est, alors que dans le secteur ouest, ce sont les mollusques bivalves ou les
crustacés qui deviennent prépondérants. A I'exception d’une station située
au sud-est comptant 13 especes, la richesse spécifique est plutdt faible dans
la lagune de I'Or (comprise entre 2 et 8 especes, Figure 4.30). Cette tendance
est confirmée par l'indice de Margalef, distribué de facon hétérogene dans la
lagune (Figure 4.31). Hormis a la station la plus diversifiée, I'indice
d’équitabilité de Pielou atteste de répartition des individus peu équilibrée
entre les différentes especes (Figure 4.32).
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Figure 4.29: Abondance relative moyenne des polychétes, oligochétes, bivalves,
gastéropodes, crustacés et chironomides dans les 9 stations de la lagune de I'Or. La
taille des camemberts est proportionnelle a la densité de macrofaune standardisée
par la densité maximale de macrofaune enregistrée dans la lagune (ORE 19: 304
ind.m?, ORE 26: 11 196 ind.m?)
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Figure 4.30: Richesse taxonomique moyenne dans les 9 stations de la lagune de I'Or.
La couleur des cercles est pondérée par la richesse taxonomique moyenne avec des
couleurs dans les tons de jaune indiquant des valeurs minimales et des couleurs dans

les tons de rouge indiquant des valeurs maximales
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Figure 4.31: Indice de diversité de Margalef moyen dans les 9 stations de la lagune
de I'Or. La couleur des cercles est pondérée par l'indice de diversité de Margalef
moyen avec des couleurs dans les tons de jaune indiquant des valeurs minimales et
des couleurs dans les tons de rouge indiquant des valeurs maximales.
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Figure 4.32: Indice d’'équitabilité de Piélou moyen dans les 9 stations de la lagune de
I’Or. La couleur des cercles est pondérée par l'indice d’équitabilité de Piélou moyen
avec des couleurs dans les tons de jaune indiquant des valeurs minimales et des

couleurs dans les tons de rouge indiquant des valeurs maximales.
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4.2.2.4Lagune du Prévost

La plus faible densité est observée a la station PRW 2 (191 ind.m™) et la
plus forte, a la station PRE 5 (2833 ind.m™, Figure 4.33). Les trois groupes
dominants sont, selon les stations, les mollusques bivalves, les annélides
polychetes et les crustacés. A I'exception de deux stations situées a |'ouest
de la lagune qui ne comptent que 2 et 3 especes, le nombre d’especes et
compris entre 7 et 12, ce qui reste faible (Figure 4.34). L'indice de Margalef
confirme la séparation entre la partie ouest de la lagune, peu diversifié, et les
parties centrale et ouest, plus diversifiées (Figure 4.35). Les stations les
moins diversifiées sont également celles comptant le moins d’individus.
Hormis dans la partie est, la répartition des individus entre les différentes
especes est plutét équitable (Figure 4.36).
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Figure 4.33: Abondance relative moyenne des polychétes, oligochétes, bivalves,
gastéropodes, crustacés, chironomides, actinaires et autres dans les 10 stations de la
lagune du Prévost. La taille des camemberts est proportionnelle a la densité de
macrofaune standardisée par la densité maximale de macrofaune enregistrée dans la
lagune (PRW 2: 191 ind.m? (valeur d’un réplicat), PRE 5: 2833 ind.m?)
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Figure 4.34: Richesse taxonomique moyenne dans les 10 stations de la lagune du
Prévost. La couleur des cercles est pondérée par la richesse taxonomique moyenne
avec des couleurs dans les tons de jaune indiquant des valeurs minimales et des
couleurs dans les tons de rouge indiquant des valeurs maximales.
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Figure 4.35: Indice de diversité de Margalef moyen dans les 10 stations de la lagune
du Prévost. La couleur des cercles est pondérée par l'indice de diversité de Margalef
moyen avec des couleurs dans les tons de jaune indiquant des valeurs minimales et
des couleurs dans les tons de rouge indiquant des valeurs maximales.
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Figure 4.36: Indice d’équitabilité de Piélou moyen dans les 10 stations de la lagune
du Prévost. La couleur des cercles est pondérée par l'indice d’équitabilité de Piélou
moyen avec des couleurs dans les tons de jaune indiquant des valeurs minimales et
des couleurs dans les tons de rouge indiquant des valeurs maximales.

4.2.3 Relations entre I'habitat et les communautés benthiques

4.2.3.1Lagune de Bages-Sigean

Une RDA croisant la matrice stations-especes et les parametres
« température moyenne », « recouvrement total » et « pourcentage de
lumiére disponible au fond » (biozone), apres transformation de Hellinger, est
significative (R?=0,246). Les stations situées au nord, au centre puis au sud
de la lagune se répartissent graduellement le long de I'axe 1, | (Figure 4.37a).
Environ 25 % de la variabilité est donc expliguée par les trois variables
retenues (R?=0,246, Tableau 4.5).

Tableau 4.5: Résultats de I’'anova réalisée pour tester l'influence des facteurs
environnementaux. *** : trés hautement significatif, ** : hautement significatif.

R* ajusté DF AlC F p~alue
Température moyenne 0,12436 1 -23,052 52606 0,0007 ##*
Recouvrement tokal 0,19395 1 -24707 3,5037 0,0007 #*
Eclairement (biozone) 0,23173 1 -25,323 2,371 0,007 ***
Total 0,246

Celles-ci ont une influence significative sur la distribution de la faune. La
faune des stations situées au nord de la lagune est influencée par la
température (axe 1, Figure 4.37b). Elle est notamment associée au mollusque
mytilidae Mytilaster solidus, tres abondant dans ce secteur (Figure 4.37c¢). La
faune des stations situées au sud est fortement liée a la lumiere parvenant au
fond. Les espeéces rencontrées sont associées a la fraction épigée des
macrophytes (notamment les crustacés) et plus particulierement aux feuilles
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de phanérogames (Figure 4.7). L'axe 2 discrimine, dans sa partie positive, la
faune endogée présente dans les sédiments sous couverture algale (et
potentiellement réduits, Figure 4.37b). On y rencontre ainsi |I'espece Loripes
orbiculatus, caractéristique des milieux riches en sulfures (Figure 4.37c). A sa
partie négative sont associées les especes des sédiments nus ou peu

couverts par les macroalgues.
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Figure 4.37: Distribution des stations (a), des variables environnementales (b) et des
espéces (c) sur le plan factoriel 1-2 pour la lagune de Bages-Sigean.
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La figure 4.38 représente le lien entre les différentes stations et les axes
1 et 2 de la RDA. Il en ressort que tres peu de stations ne sont influencées
gue par l'une des deux variables, ce qui est logique si on considere le lien
étroit existant entre éclairement au fond et couverture macrophytique.

RDA residual plot
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Figure 4.38: Représentation du lien entre stations et axes de la RDA sur la lagune de
Bages-Sigean.

4.2.4 Lagune de La Palme

L'analyse RDA réalisée est non significative (p-value = 0,36). Aucun des
facteurs retenus («pourcentage de lumiere disponible au fond » (Biozone),
« teneur en pélites », « recouvrement total », « richesse taxonomique » et
« richesse de morphotype ») n'a d’influence significative sur la distribution de
la faune benthique. Ce résultat confirme I'absence de gradient dans cette
lagune et I'homogéneité des caractéristiques faunistiques entre les
différentes stations.
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4.2.4.1Lagune de I'Or

Tout comme pour la lagune de la Palme, I'analyse RDA se révele non
significative (p-value = 0,11). Aucun des facteurs retenus (« Biozone »,
« hydrodynamisme», «teneur en pélites », «matiere organique » et
«recouvrement total ») n’a d’'influence significative sur la distribution de la
faune benthigue. Ce résultat confirme I'absence de gradient dans cette
lagune et I'homogéneité des caractéristiques faunistiques entre les
différentes stations, comme montré par les figures 4.29, 4.30, 4.31 et 4.32.

4.2.4.2 Lagune du Prévost

Une RDA croisant la matrice stations-espéeces et la variable sélectionnée
par le modele « pourcentage de lumiere disponible au fond » (biozone) est,
apres transformation de Hellinger, significative (R?2=0,287). Elle sépare les
stations situées a I'ouest (groupe 1) et a I'est (groupe 2) de la lagune (Figure
4.39). Seule la variable « biozone » est significative (R?=0,075, p-value<0,05,
Tableau 4.6). Celle-ci a contréle la distribution de Ila faune, via le
développement d’algues vertes qu’elle permet (Figure 4.19). La faune
présente a l'est est caractéristique de sédiments fins envasés sous algues
vertes. Dans la partie ouest, on note la présence d'especes affines des
sédiments réduits (aux stations les plus riches en matiere organique), tel le
mollusque Loripes orbiculatus.

La figure 4.40 représente le lien entre les différentes stations et les axes
1 et 2 de la RDA. Elle illustre la relation plutdét négative entre les stations
situées a l'est et la variable « biozone » (ou les algues vertes peuvent se
développer a des intensités lumineuses faibles) et plutét positive entre les
stations situées a l'ouest (ou des algues rouges sont présentes) et cette
méme variable.

Tableau 4.6: Résultats de |’anova réalisée pour tester linfluence des facteurs
environnementaux. * : significatif.

R? ajusté DF AlC F palue
Eclairement (biozone) 0,075608 1 -3,9334 1,7361 0,0227 *
Tokal 0,287
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Figure 4.39: Distribution des stations (a), des variables environnementales (b) et des
espéces (c) sur le plan factoriel 1-2 pour la lagune du Prévost.
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RDA residual plot

PRE 5
43.530 O
PREQ PRE 9
E8
L
OO PRE 8b
43.525
3 PRW 3 [}
>
.g O PRW 7
— 43,520 PRW 2 O
PRW 1 . PRW 6
o @
43.515
3.88 3.89 3.90 3.91 3.92
Longitude
Figure 4.40: Représentation du lien entre stations et axes de la RDA sur la lagune du
Prévost.
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5 Dynamique temporelle de la macrofaune
benthique au sein de la lagune de Bages-
Sigean

Comme tous les systemes cobtiers, les conditions environnementales
varient au cours de I'année dans les lagunes méditerranéennes. De par leur
nature confinée, peu profonde, et a l'interface entre apports continentaux et
milieu marin, les milieux lagunaires sont particulierement soumis a ces
variations, qui peuvent y étre particulierement brutales du fait de leur faible
inertie (Pérez-Ruzafa et al. 2019). Ainsi, sous l'effet de pluies épisodiques, de
coups de vent violents, ou d'une sécheresse estivale, ces conditions peuvent
varier fortement, ce qui engendre des conséquences sur les communautés
associées qui restent encore a caractériser.

Au sein de la lagune de Bages Sigean, on peut ainsi observer des
variations de plus de 20°C de température en quelgues mois ou plus de 10
unités de salinité en quelques jours apres une crue (Figure 5.1). Se
surimposant a cette variabilité temporelle a court terme liée aux forcages
environnementaux, la dynamique intrinseque des communautés benthiques,
liée a la dynamique des populations qui les composent, ou aux interactions
spécifiques, aboutit a une dynamique des communautés benthiques des plus
complexes, s'exprimant a différentes échelles temporelles imbriquées. Si les
grandes échelles de variabilité temporelle sont relativement bien capturées
par les différents protocoles de suivi mis en place sur la facade
méditerranéenne, la dynamique a court terme de ces milieux reste tres mal
caractérisée. Il n'en demeure pas moins qu'il est nécessaire d'aborder ces
échelles pour estimer dans quelle mesure la caractérisation de la variabilité a
long terme rend compte d'un part significative des processus écologiques en
jeu dans ces milieux, ou si les changements observés d'une année sur l'autre
ne sont en fin de compte que mineurs en comparaison de ceux pouvant étre
observés au cours d'une année, ou d'un mois a l'autre.
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Figure 5.1: Conditions hydrologiques (température et salinité de I’eau) enregistréees
dans la lagune de Bages-Sigean entre mars et aolt 2013 au niveau des stations
Bages (bassin Nord) et Port-Mahon (bassin Sud).

Les lagunes méditerranéennes sont constituées d'un mosaique
d’habitats (Menu et al., 2019) qui varient par la nature du sédiment qui les
caractérisent, ainsi qu’en fonction du couvert végétal (macroalgues vertes,
rouges, phanérogames). Ce couvert végétal résulte non seulement de la
nature du sédiment sous-jacent, mais également de la variation des
conditions environnementales, qui peuvent localement et temporairement
favoriser le développement d'une végétation de macroalgues (vertes en
particulier) opportunistes. En retour, le couvert végétal modifie les conditions
environnementales locales, en procurant un abri a une faune plus ou moins
diversifiée (lotti et al., 2023), et en affectant les conditions au niveau du
sédiment. Ainsi, il est vraisemblable que ce couvert végétal affecte a la fois la
composition des communautés associées, mais également leur réponse a la
variabilité environnementale, par un phénomeéne de « tamponnage » de ces
variations. En effet, la présence de ces especes ingénieures, présentes de
maniere pérenne pour certaines (phanérogames) ou temporaire
(macroalgues) pourrait créer des conditions plus stables que dans les zones
de sédiment nu plus exposées et ainsi stabiliser la structure de la
communauté de macrofaune benthique au cours du temps. Sur la base de ces
hypotheses, nous explorons a travers ce chapitre comment la structure et le
fonctionnement de la communauté de macrofaune benthique varie au cours
de I'année (février - ao(t) dans différents habitats plus ou moins structurés.

La lagune de Bages-Sigean présente dans ce contexte un environnement
favorable pour tester les différentes hypothéses mentionnées plus haut. Deux
entités peuvent étre identifiées au sein de cette lagune. En effet, si la partie
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sud est relativement bien connectée a la mer, la partie nord est caractérisée
par un renouvellement des eaux bien plus faible en raison de son
confinement. Par ailleurs, cette derniere zone est également caractérisée par
la coexistence de différents habitats, végétalisés ou non. Cette lagune fait
I’objet d’un suivi plusieurs années, qui est réalisé généralement entre mars et
juin, ce qui représente une période tres large a I'échelle du temps
caractéristique de la macrofaune benthique, influencée par les conditions
environnementales fluctuantes. Dans ce contexte, ce chapitre s’attachera a
décrire les variations de la composition des communautés macrobenthiques
de différents habitats (herbier, macroalgues, sédiment nu) au sein du bassin
nord de la lagune de Bages-Sigean, entre février et ao(t 2021. Cette période
correspond a la transition entre conditions purement hivernales et purement
estivales, et inclue la période de recrutement favorisée de nombreuses
especes benthiques, et est donc susceptible de concentrer la majeure partie
des changements temporels a court terme. Différentes questions seront
abordées, parmi lesquelles :

 Comment varie la composition taxonomique du compartiment benthique
entre février et ao(t ?

« Comment la nature de I’habitat affecte la variabilité temporelle de ce
compartiment ?

* A quels niveaux taxonomiques ces différences sont-elles visibles ?

5.1 Méthodologies

Au sein du bassin Nord de la lagune de Bages-Sigean, 3 stations,
caractérisées par un couvert végétal contrasté (herbier de Zostera noltei,
macroalgues, sédiment nu), et proches des stations suivies dans le cadre de
la DCE, ont été échantillonnées au cours de I'année 2021 (février, avril, juin,
ao(t, Figure 5.2).

Lors de chaque date d’échantillonnage, trois carottes (diametre interne
20cm) ont été prélevées par station en vue de caractériser la composition des
communautés benthiques. Le contenu des carottes est par la suite tamisé sur
une maille de 1mm afin d’éliminer les particules fines, et le refus de tamis est
conservés dans des récipients hermétiques dans une solution de formol (6%),
en attente de tri et identification.

En parallele de I’échantillonnage des communautés macrobenthiques,
une caractérisation du couvert végétal a été réalisée en plongée, sur un
cercle d’un rayon de 10m autour du point de collecte, selon la méthode DCE
décrite dans Le Fur et al. (2018).
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Figure 5.2: Carte de la lagune de Bages-Sigean, identifiant les trois zones au sein
desquelles I’'échantillonnage temporal a été réalisé en 2021.

Lors de chaque prélevement, une carotte supplémentaire a été
prélevée en vue de la réalisation d’analyses granulométriques. Sur cette
méme carotte, des analyses de teneur en matiére organique, azote total et
phosphore total sont également réalisées. Simultanément, un prélevement
d’eau est réalisé, permettant la mesure de la matiére organique particulaire
en suspension, de la teneur en chlorophylle a, ainsi qu’en azote et phosphore,
dissouts et totaux. Comme en 2013, la salinité et la température ont été
mesurées en continu au niveau de deux stations de bordure dans le bassin
Nord (station Bages) et le bassin Sud (station Port-Mahon) entre février et
ao(t 2021 (Sonde STPS, fréquence d’'acquisition 1 heure) afin de mesurer les
fluctuations environnementales a petite échelle (mensuelle).

Au laboratoire, les échantillons sont déformolés durant 24h au
minimum sous un écoulement d’eau douce, avant d’étre triés, puis identifiés.
L'intégralité de l'identification taxonomique a été réalisée dans le cadre du
stage de M1 d’Anaélle Evrard (Evrard, 2022). L’'identification de chaque
spécimen a été vérifiée par Marie Creemers et/ou Gauthier Schaal.

Les assemblages de chaque habitat et pour chaque date ont été décrits
par le biais d’indices de diversité alpha (abondance, richesse spécifique,
diversité de Shannon, équitabilité). La qualité de I'estimation de la richesse
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spécifigue pour chague habitat a été estimée par la construction de courbes
de raréfaction.

Afin de tester statistiquement si la nature de I'habitat et/ou la date
d’échantillonnage influencait la composition des assemblages de macrofaune
benthique, une analyse de variance par permutation (PERMANOVA) a été
réalisée. Enfin, afin de mettre en évidence d’éventuels de patrons de
distribution en termes de diversité béta, une analyse en composantes
principales (ACP) a été réalisée, sur la base des données d’abondances
auxquelles une transformation de Hellinger a été appliquée, afin de limiter
I'influence des especes les plus rares.

5.2 Résultats

5.2.1 Caractéristiques environnementales

Comme en 2013 (Figure 5.1), la salinité et la température varie
largement entre février et aolt 2021 quelque soit le bassin (Figure 5.3). La
température en bordure de lagune varie au cours de lI'année entre 5,3 et
29,9°C dans le bassin Nord et entre 6,0 et 33,1 dans le bassin Sud. La salinité
suit la méme tendance saisonniere avec des valeurs qui fluctuent entre 25,1
et 41,8 au niveau de la station Bages au Nord et entre 26,7 et 44,4 au niveau
de la station Port-Mahon plus au Sud. Contrairement a 2013, il n'y a pas de
différence de salinité entre le bassin Nord et le bassin Sud de la lagune.
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Figure 5.3: Variation de la salinité et de la température (°C) mesurées entre février et
auout 2021 dans le bassin Nord (station Bages) et dans le bassin Sud (Port_Mahon)
de la lagune de Bages-Sigean
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Au niveau de chaque station d’échantillonnage de la macrofaune,
I'analyse des conditions environnementales au cours de la période
d’échantillonnage met également en évidence des variations temporelles
importantes, en particulier pour la température et la salinité (Figure 5.4). La
température ne montre aucune différence spatiale au sein du bassin Nord,
augmentant fortement entre avril et juin, passant de 11-12° a 22-23°, avant
de se stabiliser au cours de I'été. La salinité augmente au cours de la période
d’échantillonnage pour les trois stations, tout en restant systématiguement
plus importante pour la station « herbier », ou elle atteint 42 au moins d'aodt.
Les deux autres stations atteignent également leur maximum au moins
d’ao(t, avec une salinité avoisinant les 38. La teneur en matiere organique du
sédiment ne présente que peu de variations temporelles, mais est plus
importante pour la station de sédiment nu, avec des teneurs voisines de 7%.
Les données de concentration en O, dissous semblent plus variables dans le
temps, sans toutefois qu’une tendance claire ne puisse se dessiner. Il est a
noter cependant que durant toute la période d’échantillonnage, tous les
prélevements ont été réalisés dans un contexte de saturation en oxygene,
sans que d’éventuels phénomenes d’hypoxie ne soient mis en évidence (a
noter que les mesures ayant été réalisées simultanément aux prélevements,
elles ont été faites en journée, au moment ou les producteurs primaires
produisent le plus d’oxygene).
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Figure 5.4: Variation temporelle des conditions environnementales (température,
matiére organique sédimentaire, salinité, O2 dissous) sur les trois stations au cours
de la période d’échantillonnage.
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L'étude du couvert végétal sur les trois sites d’étude met en évidence
une stabilité de I'habitat « herbier », caractérisé par un recouvrement stable
et total de Zostera noltei (Figure 5.5). A I'inverse, les deux autres habitats
sont caractérisés une importante variabilité temporelle, reflétant I'installation
printaniere et estivale d'un couvert de macroalgues opportunistes,
atteignant 100% au mois d’aolt pour la station « macroalgues », et plus
limité (30%) pour la station « sédiment nu ».

Proportion de recouvrement en % selon chaque habitat

100-
100

Station

Sediment nu
50-

. Macroalgues
0-

Herbier
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Figure 5.5: Evolution du recouvrement

végétal
d’échantillonnage pour les trois stations.

au cours de la période

5.2.2 Macrofaune benthique

Au total, plus de 4500 spécimens ont été identifiés pour les 3 stations
et les 4 dates d’échantillonnage, représentant 50 especes. 20 especes ont été
observées pour I'habitat « sédiment nu », 36 pour la station « macroalgues »,
et 40 dans I'herbier. Les courbes de raréfaction réalisées mettent en évidence
gue si une légere sous-estimation de la richesse spécifique est probable dans
I’herbier, les courbes approchent du plateau dans les deux autres habitats,
suggérant que |'effort d’échantillonnage fournit une estimation raisonnable
de la richesse associée (Figure 5.6).
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Figure 5.6: Courbes de raréfaction associées aux 3 stations échantillonnées, pour
I’ensemble de la période : A= sédiment nu, B= macroalgues, C= herbier.
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14 especes ne sont présentes que dans I’herbier, alors que 4 sont
spécifiques a I’habitat « macroalgues » (Figure 5.7). Aucune espece n’est
propre au sédiment, ce qui illustre que globalement, ce substrat, ainsi que,
dans une moindre mesure, I'habitat « macroalgue », représente un facies
d’appauvrissement des communautés associées a I’herbier. 14 especes sont
communes aux 3 habitats, 12 aux herbiers et aux macroalgues, et 4 aux
macroalgues et au sédiment, s’expliquant notamment par le faible couvert
végétal de I'habitat « macroalgues » en début de période de suivi.

Herbier

Sediment Macroalgues
nu

Figure 5.7: Diagramme de Venn représentant la distribution de la richesse spécifique
entre les trois habitats suivis, pour I'’ensemble de la période d’échantillonnage.

L’évolution temporelle de la richesse spécifique associée a chague
habitat révele d'importantes différences temporelles, sans toutefois qu’il ne
soit possible d’identifier de tendances fortes pour aucun habitat. La station
« sédiment nu » varie ainsi de 13 (février) a 18 espece (avril) s, la station
« macroalgues » de 17 (avril) a 32 especes (juin), alors que la station
« herbier » varie de 24 (juin) a 32 espéeces (février et ao(t). Le méme type de
variations, sans que des tendances fortes ne se dégagent, est observé pour la
diversité de Shannon et I’équitabilité (Table 5.1).
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Tableau 5.1: Indices de diversité alpha mesurés par chaque habitat et chaque date
d’échantillonnage.

Habitat Richesse spécifique |Indice de|Indice de Piélou
(S) Shannon (H) Q)

Macroalgues 31 2,87 0,58
Février |Sédiment nu 13 2,72 0,73
Herbier 32 3,44 0,69
Macroalgues 17 2,74 0,67
Avril Sédiment nu 18 2,94 0,70
Date Herbier 27 3,03 0,64
Macroalgues 32 2,88 0,58
Juin Sédiment nu 15 2,62 0,67
Herbier 24 3,05 0,68
Macroalgues 29 2,92 0,60
Aoiit Sédiment nu 17 2,88 0,70
Herbier 32 2,93 0,59

Si peu de tendances n’émergent de I’'analyse des principaux indices de
diversité alpha, I'observation des données de densité met en évidence une
croissance importante pour les habitats de sédiment nu et de macroalgues,
alors que les communautés benthigues associées a I|'herbier sont
caractérisées par une stabilité des densités, voire méme une I|égere
décroissance de janvier a aolt (Figure 5.8). Néanmoins, ce dernier habitat
demeure caractérisé par les plus fortes densités a chague date, atteignant

plus de 23000 individus/m? en février.
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Figure 5.8: Densités (individus/m?) observées pour les principaux groupes
taxonomiques au sein des trois habitats entre janvier et aodt.

La quasi-totalité des communautés sont dominées par les bivalves, et en
particulier I'espece Loripes orbiculatus, qui domine les habitats
« macroalgues » et « herbiers». La station de sédiments nus est
principalement dominée par les phoronidiens et le bivalve introduit Mytilaster
solidus. Les annélides sont également présents en abondance, en particulier
pour les especes Heteromastus filiformis, Chaetozone spp. et Cirriformia
tentaculata. D'autres especes, comme les bivalves Abra segmentum,
Cerastoderma glaucum, Modiolus adriaticus, les annélides Branchiomma
lucullanum et Nepthys hombergii, ou les amphipodes Iphinoe tenella et
Lysianassa longicornis, sont également abondantes, mais restent secondaires
en comparaison des premieres.

La comparaison des différentes communautés met en évidence un effet
significatif de I'habitat (PERMANOVA, ddI=2, F=12.0245, p=0.001) et de la
date (PERMANOVA, ddI=2, F=2.1158, p=0.006). Aucune interaction entre ces
deux facteurs n’est en revanche observée (PERMANOVA, ddi=6, F=1.2799,
p=0.137). Cet effet prépondérant de I’'habitat est bien mis en évidence sur
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I'analyse en composantes principales, représentant sur ses deux premiers
axes 37% de la variance totale (Figure 5.9).

PCA biplot - Scaling 2

BGM 8-1Fev ®
BGM 8-1 Juin *

BGN 5-2 Juin = BGN 5-1 Aout e
BGNS-1 Fev »

s fiiformis BGNS3Aur & SoNS3

BON sBGUE-bAT *
BGN 8-3 Acut »_
il

Lysiangssina longicornis

forkgia. fe e oRe. S -
a [SSARRNIN: S <1 v o

woSe TAtNE serraty

BON 2-1LAv]

PCA 2

casto "3, glaucum

- 4 «Toripes orbiculatus - .
acHCHZRGIRH B840 8 o s ot o
§

BGN 2-1 Fev

2
l

PCA 1

Figure 5.9: Analyse en composantes principales réalisée sur les données de
composition des communautés (transformation de Hellinger) des trois stations (2=
sédiment nu, 5= macroalgues, 8= herbier) pour les 4 dates du suive (février, avril,
juin, aodt). Les deux premiers axes représentent respectivement 23.1% et 13.96% de
la variance totale.

5.3 Discussion

Les grandes lagunes méditerranéennes, comme celle de Bages-Sigean,
sont fréquemment caractérisées par la présence d’herbiers marins, qui sont
connus pour étre des réservoirs de biodiversité macrobenthique (De Wit
2011). Au-dela de leur réle en tant que support de biodiversité, ce travail se
proposait de caractériser la biodiversité associée aux différents habitats
benthiques et d’évaluer la contribution de cet habitat a la stabilité temporelle
de la composition des communautés dans ces milieux naturellement hyper-
variables.

La période de suivi sa caractérise par la mise en place des conditions
estivales, avec une forte augmentation des températures de I'eau et de la
salinité, en lien avec I'augmentation des températures atmosphériques, de
I’évaporation associée, et la diminution des apports en eau douce. Associée a
des variations présentant des tendances fortes et constantes, une
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augmentation de la variabilité spatiale et temporelle de la teneur en O;
dissous est également observée. Si les mesures réalisées ne mettent pas en
évidence de phénomene d’hypoxie, il est a noter que de tels phénomenes
sont plus susceptibles d’intervenir durant la nuit, ou la photosynthese est
inexistante, et ou la respiration de I'ensemble de la communauté associée a
la faible profondeur de la masse d’eau peuvent engendrer une consommation
de I'O,. Les mesures ayant été réalisées de maniere concomitante a
I’échantillonnage, de jour, de tels évenements ponctuels sont relativement
peu probables, en dehors des phénoménes de malaigues qui peuvent toucher
en été les lagunes lorsque la respiration bactérienne excede les capacités de
production primaire du milieu (McGlathery et al. 2007). Les fortes variations
observées illustrent néanmoins la nature hyper-variable des environnements
lagunaires, en réponse aux Vvariations des conditions atmosphériques
(température, vent) et des apports continentaux.

Sur I'ensemble de la période d’'échantillonnage, la comparaison des
assemblages associés aux différents habitats met en évidence un patron trés
net d’appauvrissement de la diversité dans les milieux de sédiments nus en
comparaison des herbiers et, dans une moindre mesure, des macroalgues. Il
est notamment particulierement frappant de constater qu’aucune espéce
n'est propre aux milieux sédimentaires, et que 80% de la richesse totale
identifiée est présente au sein des herbiers. Les champs de macroalgues,
quant a eux, abritent également une richesse spécifique importante avec 36
especes au total, dont 10 ne sont pas présentes au sein de |'herbier de
Zostera noltei. Ces résultats mettent en exergue lI'importance des milieux
végétalisés dans une perspective de conservation de la biodiversité et des
fonctionnalités écologiques des milieux lagunaires. A grande échelle, ces
milieux font actuellement face a de nombreuses pressions d’origine
anthropique, incluant I'eutrophisation, qui peut induire leur régression du fait
du phénomeéne  d’'ombrage provoqué par les  efflorescences
phytoplanctoniques, la sédimentation résultant des activités humaines,
I'introduction d’especes exotiques, pouvant les remplacer par des
mécanismes de compétition, ou encore les mouillages sauvages (Waycott et
al. 2009). Les conséquences de la régression de ces habitats essentiels
affectent I'ensemble des services écosystémiques fournis, en tout premier
lieu les services de soutien essentiels tels que leur contribution aux flux
biogéochimiques et leur réle de soutien a la biodiversité. La complexité
structurale des herbiers, qui procurent un habitat tridimensionnel et une
surface de colonisation a la surface du sédiment, tout en abritant une faune
endogée riche, favorisée par le réseau de rhizomes explique en grande partie
leur réle important de soutien de la biodiversité macrobenthique (Barnes
2013). Ce ro0le de la complexité structurale est notamment illustré par la
présence dans les habitats végétalisés de nombreuses especes de crustacés
(amphipodes et isopodes) exploitant la canopée (p.ex. Ampithoe ramondi,
Dexamine spinosa, Gammarus insensibilis, Idotea baltica), qui servent
notamment de source de nourriture a I'ichtyofaune des lagunes, incluant elle-
méme certaines especes d’intérét commercial (p.ex. daurades, sars, loups)
(Tancioni et al. 2003). De maniere étonnante, les especes herbivores
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(principalement des gastéropodes, comme Tricolia cf tenuis, Bittium
reticulatum, Haminoea navicula) sont également, pour certaines, présentes
dans les habitats non végétalisés. Cette présence, avec des densités toutefois
inférieures a celles observées dans les habitats végétalisés, s’explique
probablement par le faible couvert végétal observés en fin de saison pour
I'habitat « sédiment nu», principalement constitué de macroalgues
éphémeres et opportunistes, mais qui assurent néanmoins une certaine
fonctionnalité en tant qu’habitat pour la faune vagile.

En dépit des spécificités de la composition des corteges spécifiques
associés aux trois habitats, il est frappant de constater que les espéeces
responsables de la plus grande part de la spécificité des communautés
associées aux herbiers sont issues de I’endofaune, en particulier pour les
polychetes Cirriformia tentaculata et Heteromastus filiformis. Ces deux
especes, déposivores de sub-surface, sont présentes dans tous les habitats,
mais a des densités de 10 a 100 fois plus importantes dans I'herbier que dans
les sédiments nus, illustrant la capacité des herbiers a enrichir le sédiment en
matiere organique en limitant la remise en suspension des particules fines
(Widdows et al. 2008), ainsi que via le transfert de matiere organique depuis
la production foliaire vers leur systeme racinaire. Une augmentation de
I'abondance de ces especes, bien que moins importante, est également
observée pour les habitats a macroalgues. Ainsi, les résultats acquis ici
mettent en évidence un effet de la végétalisation non seulement sur la
composition des communautés de macrofaune, comme vu précédemment,
mais également sur la structure de ces communautés, via un effet sur les
abondances de certains taxons.

L'analyse de la variabilité temporelle de la composition des
communautés benthiques met tout d’abord en évidence des dynamiques tres
contrastées en matiere de couvert végétal. En effet, si I'habitat herbier est
caractérisé par une stabilité dans le temps, avec un recouvrement total
permanent au cours de l'année, les habitats de sédiment nu et de
macroalgues sont caractérisés par des dynamiques marquées par un
recouvrement minimal en hiver (quasi-nul pour le sédiment nu, et 20% pour
les macroalgues) et une installation d’'un couvert algal total en été pour
I’habitat macroalgues, et partiel (30%) pour I’habitat sédiment nu. Du point
de vue de I'environnement physique I'herbier peut donc étre vu comme un
facteur stabilisant de par la nature pérenne des plantes le constituant, la ou
les macroalgues plus ou moins éphémeres se développent fortement au cours
du printemps et de I'été, avant de régresser durant les périodes les plus
froides (Flindt et al. 1997).

La structure des communautés macrobenthiques suit les contrastes
observés chez les producteurs primaires, avec des abondances
remargquablement stables dans le temps dans les herbiers (plus de 20000
individus / m? en moyenne) et un développement progressif des
communautés au cours de la saison dans les habitats de sédiment nu et de
macroalgues. En dépit de cette dynamique temporelle marquée, les
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variations induites restent néanmoins inférieures aux différences observées
entre habitats, qui restent le facteur le plus explicatif de la dynamique spatio-
temporelle des communautés macrobenthique de la lagune de Bages-Sigean.

Le principal mécanisme écologique pouvant étre avancé pour expliquer
cette dynamique est le recrutement de la macrofaune. La majeure partie des
especes benthique est caractérisée par un recrutement printanier et estival,
ce qui permet aux larves de se développer dans un contexte d’abondance
phytoplanctonique élevée, donc des conditions trophiques favorables, et aux
stades juvéniles de bénéficier des conditions estivales et automnales pour la
croissance (Philippart et al., 2014). L'importance de ce recrutement printanier
et estival est notamment soulignée par le fait que si I'abondance augmente
tres fortement au cours de la période de suivi, la richesse spécifique augment
dans des proportions moindres. On peut ainsi supposer que les variations de
richesse spécifique observées sont a mettre en relation avec les
augmentations d’abondance de |'ensemble de la communauté, ce qui
augmente la probabilité de détection des especes rares. En conséquence, ces
résultats mettent en évidence le fait que les herbiers de phanérogames
marines et les habitats a macroalgues jouent sur les communautés
macrobenthiques un rbéle de soutien structurel et permanent au cours de
I'année, non lié a la dynamique saisonniére des cycles de vie des invertébrés
benthiques.
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6 Synthese et recommandations

A travers I'utilisation d’approches taxonomiques et fonctionnelles a
plusieurs échelles de temps et d'espace, les résultats de ce projet mettent en
évidence la complexité du lien entre I’environnement et la distribution de la
macrofaune benthique au sein des lagunes méditerranéennes. Malgré la
constitution de jeu de données complémentaires, il est apparu difficile de
dissocier les effets de I'eutrophisation des fluctuations naturelles sur la
macrofaune benthique au sein des lagunes.

Les données historiques collectées dans le cadre de la Directive Cadre
sur I’'Eau constituent une base solide permettant de mettre en évidence une
structuration spatiale de la macrofaune benthique a I’échelle de la facade.
Celle-ci serait déterminée principalement par (i) I'hydromorphologie des
lagunes (niveau de connexion avec la mer, surface et profondeur) et la
variabilité en termes de salinité et de température, et (ii) la diversité de
I'habitat benthique a I'échelle de la lagune, telle qu'estimée a travers les
morphotypes des macrophytes. L'eutrophisation et les facteurs de stress
associés comme la faible teneur en oxygene dissous agiraient sur les
communautés existantes en réduisant la richesse et la diversité taxonomique.
A cette échelle, I'eutrophisation semble agir sur le macrobenthos lagunaire
par des mécanismes relativement directs (toxicité des composés azotés
inorganiques) et indirects (simplification des habitats benthiques et
modifications biogéochimiques des sédiments). L'étude de la dynamique
temporelle des lagunes méditerranéennes vis-a-vis de I'eutrophisation n'a en
revanche pas permis d’illustrer un lien clair entre I’évolution des conditions
evironnementales et la strucure des communautés benthiques en lagune. Ces
résultats issus de données collectées dans le cadre de la DCE interrogent sur
I'utilisation de ces données pour caractériser un état écologique des masses
d’eau. Bien gue nos résultats montrent que le M-AMBI semble étre un
indicateur sensible a I'eutrophisation a travers les composantes de richesse
spécifique et de diversité (Shannon) de l'indice et non celui de I'AMBI, la
structure des communautés décrites ne répondrait donc pas uniquement aux
pressions anthropigues mais également aux conditions environnementales
locales (hydromorphologie, habitats).

L’acquisition de données a I'échelle intra-lagunaire et intra-annuelle
dans le cadre de ce projet a permis d’illustrer la variabilité de la structure des
communautés benthiques au sein méme des lagunes méditerranéennes. La
structuration de |I’habitat et en particulier de la couverture en macrophyte est
ici décrite comme un facteur clé expliquant la distribution de la macrofaune
benthique aussi bien dans le temps et dans I'espace. L'absence de prise en
compte de cette variabilité dans les stratégies d'acquisition de données dans
le cadre de la DCE explique vraissemblablement une partie des difficultés
rencontrées dans l'interprétation des données.
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Dans un contexte de conservation de la Dbiodiversité et des
fonctionnalités écologiques des milieux lagunaires, il apparait donc
indispensable de considérer une description fine des habitats et de leurs
fonctions associées (réle trophique et structurel). La description des habitats
est en cours dans le cadre du projet CHAMILA (Cartographique des Habitats
en Milieux Lagunaires) qui vise a mettre a disposition des cartes d’habitats
sur I’ensemble des lagunes méditerranéennes frangaises concernées par la
DCE (Menu et al.,, 2019). L'étude du réle fonctionnel de ces habitats est
actuellement abordé a travers les peuplements de poissons (projet NURSE)
pour lesquels les macroalgues semblent jouer un réle prépodérant pour les
juvéniles (lotti et al., 2023).

L'approche fonctionnelle sur les communautés de macrofaune benthique
des lagunes méditerranéennes francaises n’a pas permis de passer outre la
variabilité taxonomique liée a l'isolement géographique des lagunes entre-
elles. Ceci pourrait s’expliguer en grande partie par le manque de
connaissances sur les especes présentes en lagune. La plupart des
informations sont aujourd’hui issues d’'études et d’observations menées en
Manche ou en Mer du Nord ou les espéces bien que parfois communes, n’ont
probablement pas les mémes caractéristiques. Un effort est a entreprendre
dans le futur afin d'étre en mesure d’utiliser ces approches au sein des

lagunes méditerranéennes.

De maniere générale, il apprait essentiel que toutes les futures
acquisition de données sur la communauté benthigue en milieu lagunaire
soient associées a une description fine de I’'habitat associé. Pour diminuer la
variabilité temporelle de la structure des communautés, il apparait également
important d’échantilloner a la fin de I'hiver ou de I'été, deux périodes ou les
communautés sont les plus stables. Il semble indispensable d’appliquer ces
recommandations aux futures campagnes menées dans le cadre de la DCE.
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