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Les lagunes méditerranéennes sont aujourd’hui décrites comme des
habitats  essentiels  au  cycle  de  vie  de  nombreuses  espèces  de
poissons  côtiers  qu’elles  soient  sédentaires  ou  migratrices.  Ces
masses  d’eau,  relativement  confinées,  présentes  en  effet  des
caractéristiques  environnementales  permettant  de  maximiser  la
croissance  des  juvéniles  et  d’optimiser  la  survie  des  adultes
(abondance  en  nourriture,  température  plus  élevée,  prédation
limitée…) mais celles-ci varient spatialement et temporellement au
sein  même  d’une  lagune  sous  l’influence  de  facteurs  naturels  et
anthropiques. Comprendre le lien entre les habitats et les poissons
nécessite  donc  de  qualifier  et  quantifier  ces  interactions  à  ces
échelles de temps et d’espace afin d’être en mesure d’adapter in fine
la gestion de ces milieux pour  renforcer leurs rôles dans le  cycle de
vie des espèces de poissons lagunaires et côtiers. Au stade juvénile,
l’attractivité des habitats  lagunaires variraient  selon l’espèce et le
stade de vie, aussi bien pour les juvéniles des espèces migratrices
que pour ceux des espèces résidentes. La présence de macrophytes
et en particulier de macroalgues sur le fond jouerait un rôle essentiel
en structurant  d’une part  les  habitats  pour  les  juvéniles  (zone de
refuge, abrits  de proies)  et  en contribuant  d’autre part  au régime
trophique de manière directe ou indirecte. Ces résultats permettent
de mieux définir la notion de nurserie en considérant une mosaïque
d’habitats  qui  assure  des  fonctions  complémentaires  pour  les
juvéniles de poissons. Au stade adulte, la dynamique spatiale de trois
espèces modèle (Dicentrarchus labrax, Salpa salpa et Sparus aurata)
en relation avec les habitats que ces lagunes suivie par télémétrie
acoustique  illustre  le  rôle  clés  de  ces  habitats  lagunaire
probablement en fournissant un habitat d’alimentation répondant à
leurs besoins en termes de croissance. Pour ces trois  espèces,  un
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effet  saisonnier  important  dans  sa  fréquentation,  essentiellement
durant la phase hivernale en lien avec les basses températures et la
phase  de  reproduction  a  ainsi  pu  être  démontré  avec  une  forte
fidélité  d’une  année  sur  l’autre  à  la  lagune.  Sur  la  base  de  ces
nouvelles connaissances, le maintien ou la restauration des fonctions
assurées par une mosaîque d’habitats lagunaires semble ainsi être
un des futurs enjeux majeurs au vu de la fragilité de ces écosystèmes
aux  pressions  anthropiques  an  particulier  aujourd’hui  dans  un
contexte de changement climatique, de dégradation des habitats et
d’absence de mesures de gestions des pêcheries durables.
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1 Contexte général et objectifs du projet

Cette action s'inscrit dans le cadre de l'acquisition de connaissance nécessaire au
développement  et  la  fiabilisation  d'indicateurs  DCE  permettant  de  qualifier  l'état
écologique  des  masses  d'eau  lagunaires  méditerranéennes.  A  terme,  cette  action
permettra :

• de  hiérarchiser  les  facteurs  naturels  et  anthropiques  influençant  la  répartition
spatiale et temporelle des principales espèces de poissons à leur stade juvénile et
adulte.

• de définir une stratégie spatiale et temporelle de travail pour la qualification de
ces milieux vis-à-vis des pressions,  adaptée  aux milieux confinés tels  que les
lagunes méditerranéennes.

Depuis 2006, un travail a été engagé pour définir un indicateur basé sur les poissons
dans le cadre de l'application de la Directive Cadre sur l'Eau (DCE) dans les lagunes
méditerranéennes  françaises.  Pour  cela,  douze  lagunes  (1  à  8  stations  par  lagunes,  2
saisons) ont fait l'objet d'un échantillonnage lors des deux campagnes d'échantillonnage
entre  2006  et  2010-2011.  Malgré  un  protocole  d'échantillonnage  standardisé  et  des
campagnes conséquentes,  le  traitement  des données basé sur les guildes  trophiques et
écologiques n'a pas permis à ce jour d'aboutir  à la définition d'un indicateur pertinent
permettant  de  qualifier  l'état  de  la  masse  d'eau.  Les  campagnes  se  sont  révélées
relativement complexes et onéreuses. Les résultats sont variables et ne semblent être ni en
accord  avec  les  autres  indicateurs  (colonne d'eau  et  macrophytes)  ni  en lien  avec  les
pressions (significativité écologique). Aussi, le suivi du paramètre « poissons » dans les
lagunes méditerranéennes françaises est suspendu et la question de la pertinence de cet
élément de qualité  dans le cadre de la DCE est posée. Au niveau européen, seuls les
italiens  semblent  aujourd'hui  disposer  d'un  indicateur  « poissons »  pertinent  dans  leur
lagune. Celui-ci est basé sur une approche par habitat. Dans ce contexte, les résultats issus
de l'expertise « Habitat et Poissons » menée en 2016 (Ouisse et al., 2017) préconise la
mise en place d'actions  de recherche  centrées  sur la cartographie  fine des habitats  en
lagune  basée  sur  classification  standardisée  et  la   compréhension  du  lien  entre  les
différents stades de vie des espèces de poissons (juvéniles et adultes) et les typologies
d'habitat définis précédemment. Des travaux sont actuellement  menés sur la cartographie
des  habitats  à  l'échelle  des  lagunes  méditerranéennes  (Projet  CHAMILA,  Ifremer  –
AERMC,  2018-2023,  Menu  et  al.,  2019).  Concernant  le  lien  habitat-poissons,
l'acquisition  de  connaissance  doit  intégrer  les  variabilités  spatiale  et  temporelle  des
interactions  en dissociant  également  le stade juvénile  (notion de zone de nurserie) du
stade adulte des poissons.

Concernant les juvéniles,  un habitat  est  considéré comme nurserie s’il assure en
moyenne une meilleure contribution  au recrutement  des adultes.  Cette  contribution se
caractérise par la réunion de 4 critères : une abondance, un taux de survie des poissons
plus  importants  ainsi  qu’une croissance  plus  forte  et  une organisation  spatiale  qui  ne
freine pas la migration des juvéniles vers leur habitat d’adultes (Beck et al., 2001). Il a été
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observé à travers l’étude des dynamiques de population et  des réseaux trophiques des
poissons côtiers à l’échelle de la mer Méditerranée, que la fréquentation des lagunes par
les juvéniles variait selon les espèces et les conditions environnementales (Lenfant et al.,
2015). Cependant peu d’études se  sont concentrées sur les caractéristiques de l’habitat
qui auraient pu  expliquer la variabilité des peuplements de juvéniles présents dans les
nurseries.  Or  une  meilleure  compréhension  de  ce  lien  habitat  -  poisson  en  lagune
permettrait d’adapter la gestion des milieux côtiers afin de préserver / renforcer leur rôle
de nurserie  (Brehmer et  al.,  2011 ;  Villeger et  al.,  2010).  Les travaux menés en zone
marine  côtière  soulignent  que la  complexité  de l’habitat  et  l’abondance  de nourriture
définissent le rôle de nurserie des milieux (Darnaude et al., 2001 ; Escalas et al., 2015). Il
a  été  montré,  en  particulier,  que  les  habitats  composés  de  macroalgues  sont  utilisés
comme nurseries par les juvéniles (Beck et al., 2001 ; Blandon and Ermagassen, 2014) et
sont caractérisés par une complexité structurelle élevée qui confère un abri aux juvéniles
de poissons (Cheminée et al., 2013). De plus, la présence de macroalgues améliorerait le
réseau trophique des juvéniles de poissons, en augmentant la biodiversité de leurs proies
potentielles, ce qui favorise leur croissance (Thiriet, 2014).

De nombreuses espèces utilisent aussi ces lagunes dans leur phase adulte, parmi
lesquelles la daurade royale (Sparus aurata),  le loup (Dicentrarchus labrax),  le mulet
(Mugil sp. et/ou Liza sp.), la saupe (Sarpa salpa) ou encore l’anguille (Anguilla anguilla).
Mais la dynamique spatiale de ces espèces en relation avec les habitats que ces lagunes
offrent, et leur connectivité saisonnière et  les facteurs environnementaux motivant ces
migrations  avec la  mer pour la  phase de reproduction,  restent  très  peu étudiées.  Plus
largement, la compréhension de l'effet de la qualité des habitats, de l’environnement, et
plus  largement  des  changements  globaux,  tels  le  réchauffement  climatique,  sur  la
condition  des  poissons  et  sur  l'utilisation  de  l'espace  par  ces  espèces  nécessitent  de
comprendre  leurs  mouvements  migratoires  ainsi  que  les  flux  d'individus  entre  les
différentes zones qu’elles occupent, que ce soit au sein d’une lagune, entre lagunes et
avec la mer. Depuis, 2016, l’Ifremer a développer une étude pilote visant à utiliser la
télémétrie acoustique pour comprendre l’utilisation spatio-temporelle des lagunes par la
daurade royale. Cette étude a permis de développer et maîtriser les protocoles opératoires
maintenant  opérationnels  d’implantation  des  marques  et  d’évaluer  la  qualité  de  cette
technologie pour répondre à la question de l’utilisation de l’espace lagunaire.

Ainsi,  sur  le  site  atelier  de  la  lagune du Prévost  (Occitanie),  ce  projet  visera  à
qualifier et quantifier les interactions entre les habitats et les poissons au sein des lagunes
méditerranéennes aussi bien au stade juvénile qu’au stade adulte. Le volet « juvénile »
s’attachera à (i) identifier les descripteurs fonctionnels décrivant les habitats en lagune,
(ii) évaluer la fréquentation de ces différents habitats par le peuplement des juvéniles de
poissons et enfin (iii) évaluer la contribution de ces habitats à la survie et à la croissance
des juvéniles de poissons. Ciblant les principales espèces utilisant les lagunes durant leur
phase  adulte  (daurade  royale,  loup,  mullet  et  saupe),  le  volet  « adulte »  s’attellera  à
décrire  et  comprendre  (i)  les  patrons  d’utilisation  des  lagunes  dans  le  temps  et  dans
l’espace, (ii) les niveaux de connectivité inter lagunes et mer/lagune et enfin (iii) le rôle
joué par les variables environnementales pour façonner ces patrons.
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2 Site Atelier

Autrefois une seule et même lagune, le complexe lagunaire des étangs palavasiens,
situé au Sud de l’agglomération de Montpellier (Occitanie), est aujourd’hui divisé en huit
étangs principaux reliés entre eux par le Canal du Rhône à Sète (Figure  2.1). Sur les
quatre lagunes qui font face à la mer (Ingril sud, Pierre-Blanche, Prévost et Grec), seules
les lagunes du Prévost et de l’Ingril possèdent une communication directe avec la mer.

Figure 2.1: Vue aérienne des principaux étangs palavasiens (Occitanie)

La lagune du Prévost présente une surface de 250 ha. En plus de sa connexion avec
la mer dans sa partie Est, cette lagune est également connectée avec le canal du Rhône à
Sète au Nord par plusieurs « passes » et au Lez par une « passe » à l’Est (Figure 2.2). La
lagune du Prévost  est  caractérisée  par  une faible  profondeur  (1 m en moyenne),  une
salinité moyenne mensuelle comprise entre 25 en hiver et 39 en été (RSL, 2013), une
température variant entre 8 et 24°C.

Figure 2.2: Principales connexions de la lagune du Prévost avec le canal du Rhône à Sète et le Lez (en
rouge) et avec la mer. Source : Image IGN BDOrtho
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Cette lagune euhaline stable à l’Est,  proche du Grau est  en revanche variable  à
l’Ouest.  Le substrat y est principalement sablo-vaseux. La profondeur faible permet un
pénétration de la lumière jusqu’au fond qui se traduit  par un développement  d’algues
vertes sur le fond (Figure 2.3).  Les bordures de la lagunes sont naturels (partie Sud-Est)
ou constituées d’enrochements artificiels le long du canal du Rhône à Sète et à l’Est. Des
structures fixes installées pour l’élevage conchylicole forment un dernier habitat proche
du grau.

Figure 2.3: Cartographie des habitats sur les lagunes de Prévost et de l’Arnel. Source : Projet CHAMILA
(Menu et al., 2019)

Jusqu'en  2006,  cette  lagune  recevait  une  partie  des  apports  issus  du  rejet  des
stations d'épuration de l'agglomération de Montpellier. Depuis la mise aux normes de la
station de traitement des eaux usées ainsi que le déplacement du rejet directement dans le
golfe d'Aïgues Morte en 2006, la lagune du Prévost est en cours de restauration vis-à-vis
de l’eutrophisation (Derolez et al. 2019 ; Le Fur et al., 2019). Son état écologique au sens
DCE n’atteint aujurd’hui pas les objectifs de bon état (Derolez et al., 2021). Malgré cette
dynamique globale de restauration,  des épisodes anoxiques sont toujours fréquemment
observés, particulièrement durant les mois les plus chauds en été (Bachelet et al. 2000).
L’accumulation  passée  de  nutriments  dans  la  lagune  a  conduit  au  développement  de
macroalgues vertes opportunistes (ex. Chaetomorpha sp. et Ulva sp.) qui dominent encore
aujourd’hui le peuplement de macrophytes (Bachelet et al. 2000, Le Fur et al. 2018). Les
herbiers  ainsi  que  les  macroalgues  rouges  et  brunes  y  sont  également  présentes  dans
certaines zones (Cimiterra et al. 2020).

En termes de peuplement de poissons, 61 espèces ont été recensées jusqu’ici dans la
lagune.  Elles  sont  pour  la  plupart  communément  observées  dans  les  lagunes
méditerranéennes, aux stade juvénile comme au stade adulte (Kara and Quignard 2018d).
Parmi elles Atherina boyeri, Pomatoschistus microps, Engraulis encrasicolus (Linnaeus,
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1758),  Anguilla  anguilla  (Linnaeus,  1758) and Pomatoschistus minutus  (Pallas,  1770)
représentent 90 % de l’abondance totale de poissons (Bouchoucha et al. 2012). Les autres
espèces de poissons listées sont essentiellement des espèces migratrices qui occupent la
lagune chaque année, au stade juvénile entre le début de printemps et la fin de l’automne
(Quignard et al. 1984).  Cette lagune privée est exploitée pour la pêche et des activités de
conchyliculture.

Cette  lagune abritant  une mosaïque  d’habitats  et  située au  cœur d’un complexe
lagunaire en lien avec direct avec la mer constitue ainsi un cadre idéal pour qualifier et
quantifier  les  interactions  entre  les  habitats  et  les  poissons  au  sein  des  lagunes
méditerranéennes aussi bien au stade juvénile qu’au stade adulte.

Cette lagune étant privée, les prélèvements et les observations ont été réalisés avec
l’accord et en collaboration avec les Compagnons de Maguelone.

Rôle des lagunes pour les poissons                                         Page 11 sur 188



3 Volet juvénile

Le volet « juvénile » a été mené dans le cadre de la thèse de doctorat de Marie Iotti
(Bource  FCPR,  Ministère  de  de  l’Agriculture  et  de  la  Souveraineté  alimentaire,
encadrement Audrey Darnaude et Vincent Ouisse, 2018-2022). Cette thèse n’a pas été
soutenue à ce jour.

Contributeurs     : A. Bouriat1, A. Darnaude2, M. Iotti3,4, V. Ouisse3,5, L. Pichot6, G. Schaal7

1 Ifremer, Laboratoire Environnement Profond, Plouzané

2 MARBEC, Univ. Montpellier, Ifremer, IRD, CNRS, Montpellier

3 ENGREF AgroParisTech, Paris

4 MARBEC, Univ. Montpellier, Ifremer, IRD, CNRS, Sète

5 Ifremer, Laboratoire Environnement Ressources Languedoc Roussilon, Sète

6 Ecole Nationale Supérieure, Lyon

7 Université de Brest, CNRS, IRD, Ifremer, LEMAR, Plouzané

3.1 Contexte

De  par  la  diversité  de  leurs  cycles  de  vie  et  de  leurs  interactions  avec
l’environnement (fonctions trophique, de bioturbation…), les poissons côtiers supportent
de  multiples  fonctions  écologiques.  Nombre  de  ces  espèces,  de  par  leur  abondance
respective  et  l’accessibilité  des  zones  qu’elles  fréquentent,  sont  également  largement
exploitées pour les besoins alimentaires et récréatifs humains (Holmlund and Hammer,
1999). Pourtant, les zones littorales qui les abritent (ex. les lagunes, les estuaires), sous
influence à la fois terrestre et maritime, subissent de nombreuses pressions anthropiques,
qu’elles soient directes ou indirectes. Parmi elles, l’urbanisation grandissante le long du
trait  de  côte,  l’augmentation  des  pollutions  et  la  destruction  d’habitats  contribuent
notamment à la modification de l’environnement fréquenté par les poissons (Jackson et
al., 2001 ; Lotze et al. 2006). L’augmentation de la pression de pêche, en lien avec le
développement des engins de capture à la fin du 20ᵉ siècle, a conduit au déclin d’une
grande part de ces stocks exploités (Palomares et al., 2020) et à la modification radicale
des milieux utilisés par ces espèces (Jackson et al., 2001 ; Airoldi and Beck, 2007). Bien
que des mesures de gestion aient été et continuent à être mises en place pour réduire la
dégradation des stocks (FAO 1995), leur efficacité est limitée, non seulement du fait d’un
manque  de  données  qui  rend  difficile  l’évaluation  quantitative  des  stocks  (Lleonart,
2005 ;  Costello  et  al.,  2012 ;  Zeller  et  al.,  2016),  mais  également  par  manque  de
connaissances sur le cycle de vie et la biologie des poissons côtiers (Able, 2016). Si les
premières  mesures  de gestion et  les  observations  scientifiques  se sont  essentiellement
concentrées  sur  les  poissons  adultes,  il  est  aujourd’hui  reconnu  que  l’évolution  des
populations est davantage déterminée par la survie et la croissance des premiers stades de

Rôle des lagunes pour les poissons                                         Page 12 sur 188



vie des poissons (Houde and Hoyt, 1987 ;  Levin and Stunz, 2005;  Fuiman and Werner,
2009).  C’est  dans  ce  contexte  que  s’inscrit  ce  travail  ,  centré  sur  les  juvéniles  et
l'identification de leurs besoins en termes d'habitat(s).

3.1.1 La vie juvénile: une phase critique et pourtant centrale dans la
gestion des populations de poissons côtiers

Le cycle de vie des poissons côtiers,  notamment chez les espèces démersales et
benthiques, peut être décrit en trois phases : (1) la phase larvaire qui englobe le stade
« œuf » et le stade « larve », (2) la phase juvénile comprenant les stades « post-larve » et
« juvénile » et (3) la phase adulte (Pittman and McAlpine, 2003, Figure 3.1).

Figure  3.1: Cycle de vie général des poissons côtiers démersaux et benthiques. Les nombres en rouge
illustrent le taux de mortalité pour une population initiale de 10 000 individus (œufs). L’information en
bleu correspond à la taille atteinte par les juvéniles (âgés au maximum de 1 à 2 ans) par rapport à la taille
maximale (LTmax) des individus en fin de cycle de vie (modifié d’après Pastor, 2008 et Lenfant et al.,
2015).  Crédit  images  et  symboles  :  the  Integration  and Application  Network,  University  of  Maryland
Center for Environmental Science (ian.umces.edu/symbols/). 

 La transition entre la phase larvaire et la phase juvénile correspond à l'installation
benthique  des jeunes  individus  jusqu'alors  pélagiques  sur  un substrat  donné,  et  à une
augmentation notoire de leur capacité à se déplacer et s’alimenter (Bardin and Pont, 2002,
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Locatello  et  al.,  2017).  Cette  transition  s’accompagne  de  métamorphoses  physiques
(couleurs,  forme  du  corps,  forme  des  nageoires)  et  de  changements  écologiques,
comportementaux  et  physiologiques  pour  s'adapter  à  la  vie  benthique  (Vigliola  and
Harmelin-Vivien,  2001; Beldade et  al.,  2006; Shen and Tzeng, 2002). Au cours de la
phase juvénile,  les individus continuent d’acquérir progressivement les caractéristiques
morphologiques  (poids,  taille,  écailles),  écophysiologiques  et  comportementales  des
adultes.  Si  pour  de  nombreuses  espèces  la  majeure  partie  de  ces  changements
interviennent dès la première année de vie, la maturité sexuelle, qui est définie comme la
présence  d’organes  reproducteurs  matures,  et  qui  marque la  fin  de  la  phase juvénile,
apparaît à des échelles de temps très variables selon l’espèce, allant de quelques mois à
plusieurs années (Tsikliras and Stergiou, 2014).

Les facteurs influençant la mortalité des poissons sont multiples et interviennent au
cours  des  trois  phases  décrites  précédemment  (Figure  3.1).  Cependant,  c’est  lors  des
premières phases de vie que les taux de mortalités sont les plus élevés (Kamler, 2012).
Bien que cela dépende de l’espèce et des conditions environnementales, il est estimé que
le taux de mortalité est de 80 à 95 % entre chaque stade (œufs, larves, postes larves et
juvéniles) des phases larvaires et juvéniles (Doherty et  al.,  2004, Planes et al.,  1998),
tandis  qu'il  est  autour  de  50 % pour la  phase  adulte  (Houde,  2002).  La  mortalité  est
maximale  pendant  les  premières  phases  de  vie  (œufs  et  larves),  principalement  sous
l’influence  de  facteurs  physiques  tels  que  les  variations  climatiques  (saisonnières  et
journalières)  et  les  conditions  hydrodynamiques  (Houde,  2002).  En effet,  ces  facteurs
contrôlent le transport des œufs et des larves peu mobiles et donc leurs conditions de vie,
déterminant ainsi non-seulement la survie, mais aussi la croissance et la condition des
individus. La phase juvénile chez les poissons côtiers est quant-à-elle caractérisée par les
taux de croissance les plus importants du cycle de vie (Levin and Stunz, 2005) puisque
l’investissement  énergétique  pendant  cette  période  est  essentiellement  dirigé  vers  la
croissance (Kozłowski and Teriokhin, 1999). Pendant cette phase, des facteurs densité-
dépendants et taille-dépendants rentrent en jeu. En effet, la prédation et la difficulté pour
certains juvéniles de s’alimenter sont les principales causes de mortalité (Sogard, 1997;
Houde, 2002). Dans les premiers stades de la phase juvénile, la petite taille des individus,
leur faible capacité de nage ainsi que la compétition pour l’espace et notamment pour des
abris  contribuent  à  augmenter  la  pression  de  prédation  pour  les  plus  petits  individus
(Sogard, 1997, Houde, 2002). Sur cet aspect, les individus les plus grands auraient ainsi
de  meilleures  chances  de  survie.  Dans  l’environnement,  la  qualité  et  quantité  des
ressources  d’un  milieu  sont  souvent  limitantes  et  ne  permettent  pas  de  soutenir  les
différentes populations de juvéniles de poissons qui les exploitent (Nunn et al., 2012).
L’effet de cette limitation se traduit par des croissances individuelles moins importantes
et des conditions physiques non optimales qui réduisent les chances de survie de juvéniles
face  aux  contraintes  abiotiques  (température,  salinité,  oxygène  dissous)  et  biotiques
(maladies, parasites, Ronnestad et al., 1999, Sargent et al., 1999). Ici encore, les individus
les plus grands seraient les plus à même de s’alimenter de manière efficace (Miller et al.,
1988). Tous ces éléments indiquent qu’une croissance rapide améliore de manière non
négligeable la survie des juvéniles (Sogard, 1997, Meekan et al., 2006). La capacité de

Rôle des lagunes pour les poissons                                         Page 14 sur 188



ces individus à exploiter les ressources du milieu, tant en termes de qualité que de
quantité, est donc déterminante pour la survie et la croissance des juvéniles. C’est
également  pendant  la  phase  juvénile  que  la  taille  et  la  condition  finale  des  adultes
reproducteurs  sont  déterminées  (Jonsson  and  Jonsson,  2014).  En  effet,  de  mauvaises
conditions environnementales pendant la phase de vie juvénile réduisent la taille et les
réserves  énergétiques  des  individus  adultes  (Taborsky,  2006).  Ceci  diminue  la
compétitivité  des individus  et  affecte  leur  succès  reproducteur  et  leur fitness (Arendt,
2000;  Lummaa  and  Clutton-Brock,  2002)  et  par  conséquent,  menace  la  capacité  des
populations à se renouveler et se maintenir.

Les  conditions  environnementales  dans  lesquelles  évoluent  les  juvéniles  de
poissons côtiers influencent  donc directement  le nombre d’individus  qui alimentent  le
stock d’adultes reproducteurs ainsi que leur taille et leur fitness (Brown et al.,  2017),
faisant de la phase juvénile l’une des plus critiques du cycle de vie de ces espèces (Levin
and Stunz, 2005). La caractérisation et la compréhension des processus impliqués dans la
survie et la croissance des juvéniles de poissons représentent donc aujourd’hui de réels
leviers  d’action  pour  la  gestion  des  stocks  exploités  et  le  maintien  des  populations
côtières (Kamler, 2012).

3.1.2 Le concept central de Nurserie pour les poissons côtiers

Les besoins des poissons évoluent au cours de leur vie. Pour chaque stade ou phase
du cycle de vie, il est ainsi possible d’identifier une combinaison optimale des paramètres
environnementaux,  offrant  le  meilleur  compromis  entre  maximiser  l'alimentation  et
limiter  la  mortalité  (Poff  and Huryn,  1998).  Ainsi,  depuis  de  nombreuses  années  les
travaux de recherche se focalisent sur l’identification et la protection de zones clés pour
les juvéniles de poissons, appelées « zones de nurserie » (Beck et al., 2001 ; Heck et al.,
2003 ;  Vasconcelos  et  al.,  2011 ;  Archambault  et  al.,  2018).  Ces  zones  spécifiques
présentant  une  abondance  particulièrement  élevée  de  juvéniles,  et la  croissance  et  la
survie  des  individus  y  sont  maximisées  du  fait  notamment  d’une  densité  réduite  de
prédateurs et d’une abondance accrue de nourriture (Beck et al., 2001). Le concept de
nurserie s’applique généralement aux espèces dites "migratrices", c’est à dire présentant
des zones de vie clairement disjointes entre les phases juvénile et adulte (Beck et al.,
2001). En Méditerranée, c'est notamment le cas du loup (Dicentrachus labrax, L. 1758),
de la daurade royale (Sparus aurata, L. 1758) ou encore la sole commune (Solea solea, L.
1758). Ces espèces de poissons ont un cycle de vie complexe,  bipartite,  durant lequel
différentes zones sont utilisées selon la phase de vie  (Doherty et  al.,  2004). La phase
larvaire est pélagique, tandis que les phases juvénile et adulte sont benthiques (Figure
3.2). La transition entre ces deux milieux s’effectue au stade de post-larve pendant lequel
les  individus,  encore  pélagiques,  colonisent  activement  les  eaux peu profondes.  Cette
colonisation est communément appelée « installation benthique ». Une fois installés, les
individus,  alors  considérés  comme  juvéniles,  évoluent  et  grandissent  dans  ces  zones
côtières jusqu’à atteindre une taille suffisante pour effectuer à nouveau une migration vers
les zones de vie adultes, qui sont plus étendues voire différentes de celles des juvéniles.
C’est le "recrutement halieutique". Les différentes migrations qui caractérisent ce cycle
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de vie  impliquent  ainsi  que  les  zones  identifiées  comme « nurseries »  présentent  une
organisation spatiale qui ne freine pas la migration ultérieure des poissons vers les zones
fréquentées  par  les  adultes  (Beck  et  al.,  2001).  Les  estuaires,  lagunes  ou  encore  les
mangroves font souvent partie des zones littorales et côtières identifiées comme telles et
ont  un  intérêt  primordial  pour  la  gestion  des  stocks  de  poissons  côtiers  migrateurs
(Nagelkerken et al., 2000 ; Beck et al., 2001 ; Levin and Stunz, 2005, Litvin et al., 2018). 

Figure 3.2: Modèles d’utilisation des habitats côtiers par les espèces de poissons résidentes et migratrices.
Crédit images et symboles: the Integration and Application Network, University of Maryland Center for
Environmental Science (ian.umces.edu/symbols/).

Les espèces de poissons dites "résidentes" se distinguent des espèces "migratrices"
puisque les trois phases de leur cycle de vie se déroulent dans la même zone (Figure 3.2).
C’est le cas par exemple de nombreuses espèces de gobies (ex : Pomatoschistus microps,
Krøyer 1838), de l’athérine (Atherina boyeri,  Risso 1810), ou encore de l’hippocampe
moucheté  (ex :  Hippocampus  guttulatus,  Cuvier  1829).  Dans  leur  cas,  le  concept  de
"nurserie" n’est que très rarement appliqué (Baltz et al., 1993). Pourtant, certains habitats
au sein  des  lagunes  et  des  estuaires  (par  exemple  les  marais  ou les  criques)  peuvent
former des zones clés pour les juvéniles de ces espèces, et différer en partie des habitats
fréquentés  par  les  adultes  (Franco et  al.,  2012 ;  Cavraro et  al.,  2017).  On parle  alors
d'habitats essentiels pour le cycle de vie de ces espèces.

3.1.3 Les lagunes méditerranéennes :  des habitats  côtiers  productifs
mais complexes et menacés

Un habitat est défini comme un « environnement particulier qui peut être distingué
par ses caractéristiques abiotiques et ses assemblages biologiques associés, fonctionnant à
des  échelles  spatiales  et  temporelles  spécifiques  mais  dynamiques,  dans  un  secteur
géographique reconnaissable » (Guillaumont et al., 2009). Il est non seulement défini par
sa biocénose mais également par la structure physique qui l’héberge. En Méditerranée, les
lagunes littorales, définies comme des masses d’eau de transition à l’interface entre les
domaines terrestres et marins (European Commission DG Environment, 2013), sont des
écosystèmes naturellement  riches  et  reconnus pour  être  fréquentés  par  de nombreuses
espèces de poissons côtiers, aussi bien au stade adulte qu’au stade juvénile (Franco et al.,
2008 ; Pérez-Ruzafa et al., 2004, Kara and Quignard, 2018d). À ce jour, un peu moins de
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200  espèces  (migratrices  ou  résidentes,  surtout  marines,  mais  aussi  estuariennes  et
dulcicoles) y ont été recensées (Pérez-Rufaza et  al.,  2004, Pérez-Rufaza et  al.,  2011).
Cependant,  les  lagunes  Méditerranéennes  sont  surtout  caractérisées  par  de  fortes
abondances et biomasses ichthyiques, en lien avec le caractère fortement productif de ces
milieux (Kara and Quignard, 2018d). Elles produiraient ainsi entre 90 et 160 t.km-2.an-1 de
poissons (Nixon, 1995 ; Oczkowski and Nixon, 2008).

En Méditerranée, 290 lagunes de superficies supérieures à 50 ha sont aujourd’hui
dénombrées, ce qui représente au total environ 600 000 ha du littoral méditerranéen (Kara
and Quignard 2018d).  Les lagunes sont, par définition,  des masses d’eau côtières peu
profondes séparées de la mer par un cordon littoral appelé lido (Figure 3.3). Bien que le
renouvellement des eaux par la mer soit relativement faible dans ces milieux semi-fermés
(Fiandrino et al., 2012), les échanges entre la mer et la lagune se font par une ou plusieurs
entrées naturelles ou artificielles appelées « graus » (Figure  3.3), alors que l’eau douce
des  lagunes  est  issue  principalement  des  apports  du  bassin  versant,  des  nappes
phréatiques souterraines et de la pluie. Selon le degré de confinement des lagunes, l'eau
douce se mélange à l’eau de mer salée de manière variable  dans le temps et  l’espace
(Fiandrino et al., 2017). Ainsi, les caractéristiques physico-chimiques de chaque lagune,
en particulier la salinité, résulte de sa connexion avec la mer, des caractéristiques de son
bassin versant (superficie, topographie, couverture des sols, réseau hydrographique) ainsi
que des conditions climatiques (Barnes, 1980; Alongi, 1998; Tagliapietra et al., 2009). La
salinité  moyenne  des  lagunes  méditerranéennes  varie  ainsi  entre  celle  des  eaux
oligohalines (salinité entre 0,5 et 5) et celle des eaux hyperhalines (supérieure à 40).

Figure 3.3: Schéma d’une lagune et des différents flux déterminant la salinité, température et apports en
nutriments. (1) Échanges d’eau salée avec la mer selon les conditions climatiques (courants entrants ou
sortants influencés  par les  vents  des  vents).  (2)  Échanges  atmosphériques d’eau douce via la  pluie et
l’évaporation. (3) Apports en eau douce et en nutriments (N, P) issus du bassin versant. (4) Apports en eau
douce issus de nappe phréatique (5) Échanges de nutriments (N, P) entre les sédiments et la colonne d’eau.
Modifié d’après  Le Fur (2018),  Crédit  images et  symboles :  the Integration and Application Network,
University of Maryland Center for Environmental Science (ian.umces.edu/symbols/).

À ceci s’ajoute également une variabilité spatiale et temporelle forte des conditions
environnementales au sein même d’une lagune. Spatialement,  les variations de salinité
peuvent créer des gradients intra-lagunaires progressifs, mais aussi définir des zones très
contrastées,  notamment  dans  le  cas  de  lagunes  caractérisées  par  un  fort  confinement
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(Fiandrino et  al.,  2017).  Sur l’année les  salinités  les plus basses sont observées  entre
l’automne et le printemps lorsque les fortes pluies apportent de l’eau douce, alors que les
salinités  les  plus  fortes  sont  mesurées  en  été,  lorsque  ces  apports  sont  minimaux  et
l’évaporation de l’eau maximale (Ifremer, 2014, Casamitjana et al., 2019). En termes de
température, ces milieux confinés et peu profonds ont des eaux en moyenne plus chaudes
l’été  et  plus  froides  l’hiver  que  celles  de  la  Méditerranée  (Tagliapietra  et  al.,  2009 ;
Ifremer, 2014 ; Nameche and Vassel, 1999 ; Kennish et al., 2014). Là aussi, des gradients
intra-lagunaires peuvent être observés, les zones les plus brassées, souvent localisées à
proximité des entrées d’eau douce ou d’eau de mer, ayant des températures moins élevées
que les zones où l’eau est peu renouvelée (Smith, 1994). Des différences de profondeur
peuvent  également  expliquer  des  différences  spatiales  de  température  (Kjerfve  et  al.,
1996).  Enfin,  l’hydrologie  des  lagunes  conditionne  les  apports  et  la  concentration  en
nutriments  dans  la  colonne  d’eau,  ce  qui  génère  des  variations  spatio-temporelles  en
termes de productivité primaire, pélagique ou benthique (Figure  3.3). Les lagunes font
partie des milieux marins les plus productifs au monde (Kennish and Paerl, 2010), ce qui
explique les fortes densités de poissons qu'elles abritent (Levin et al., 2001 ; Elliott and
Hemingway,  2002).  Cette  forte  productivité  s’explique  par  la  disponibilité  élevée  des
nutriments  dans  la  colonne  d'eau,  via les  apports  du  bassin  versant  ou  par  relargage
sédimentaire (Ouisse et al., 2013 ; Ouisse et al., 2014, Figure 3.3). Cette particularité des
lagunes supporte le développement et la croissance des tous les compartiments biotiques
lagunaires, depuis les producteurs primaires (phytoplancton, végétaux aquatiques) et les
procaryotes  (bactéries)  à  la  faune  (invertébrés,  vertébrés).  Cette  productivité  est
cependant variable d’une lagune à l'autre (Pérez-Ruzafa et al., 2007). Dans la plupart des
lagunes, les substrats sont meubles et constitués principalement de particules fines (vase à
sable fin)  dont  la  granulométrie  varie  selon  la  lagune ou les  différentes  zones  qui  la
composent (Menu et al., 2019). Sur les bordures de certaines lagunes ou au niveau des
graus, les aménagements liés à l’urbanisation du littoral, notamment la mise en place de
digues  et  d’enrochements,  créent  des substrats  durs artificiels,  mais  leur  surface  reste
néanmoins faible à l'échelle de la lagune (Menu et al., 2019, Figure 3.3). 

La répartition spatio-temporelle des communautés biotiques lagunaires dépend de
l’ensemble des caractéristiques abiotiques décrites ci-dessus, et suit les variations de ces
dernières.  Parmi  les  espèces  structurantes  au  sein  des  lagunes  méditerranéennes,  les
macrophytes benthiques, incluant aussi bien les macroalgues (rouges, vertes ou brunes)
que les phanérogames marines (Figure 3.4), sont utilisées dans la description des habitats
(Menu et al., 2019). Elles jouent un rôle essentiel dans le fonctionnement des écosystèmes
lagunaires,  en  limitant  les  nutriments  dans  la  colonne  d’eau  issus  du  relargage
sédimentaire  (Le  Fur,  2018 ;  Ouisse  et  al.,  2013,  Ouisse et  al.,  2014),  en  créant  une
structure  physique  tridimensionnelle  et  en  entrant  directement  ou  indirectement  dans
certaines  chaines  trophiques.  Ces macrophytes  contribuent  ainsi  à créer  une mosaïque
d’habitats contrastés au sein de chaque lagune (Menu et al., 2019).
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Figure 3.4: Arbre phylogénétique simplifié des macrophytes présentes dans les lagunes méditerranéennes.
(RSL  2013 d’après Lecointre and Le Guyader (2001).

En ce qui concerne l’ichtyofaune,  les gradients physico-chimiques marqués et la
forte variabilité  temporelle  de l'environnement  en lagune suppose diverses adaptations
physiologiques  pour  faire  face  au  caractère  extrême  de  ces  milieux  (Cognetti  and
Maltagliati,  2000).  Les espèces sédentaires  qui  occupent  ces milieux sont ainsi  toutes
euryvalentes, c’est à dire capables de tolérer de grandes variations des paramètres de leur
environnement,  aussi  bien  pour  la  température  que  pour  la  salinité,  la  turbidité  et
l’oxygène  (Paris  and  Quignard,  1971).  L'euryvalence  est  moins  marquée  chez  les
poissons  marins  migrateurs  qui  les  utilisent,  ce  qui  ne  les  empêche  pas  de  coloniser
régulièrement tout ou une partie des lagunes, notamment au stade juvénile (e.g. Franco et
al., 2006b ; Verdiell-Cubedo et al., 2013 ; Tournois et al., 2015 ; Selfati et al., 2019). En
effet, les lagunes méditerranéennes font partie des écosystèmes identifiés comme zones
de nurserie pour de nombreuses espèces de poissons marins migrateurs (Franco et al.,
2006a ; Dufour et al., 2009 ; Grati et al., 2013 ; Isnard et al., 2015), Pour la plupart des
poissons  côtiers  migrateurs  méditerranéens,  la  période  de  présence  des  juvéniles  en
lagune est limitée à quelques mois; seules de rares espèces comme l’anguille (Anguilla
anguilla, Linnaeus 1758) ont des juvéniles y séjournant pendant plusieurs années (Panfili
et al., 2012). L’entrée des post-larves de poissons migrateurs en lagune serait induite par
des besoins forts en termes d'alimentation et de protection contre les prédateurs marins
(Whitehead et al., 1984). Du fait de la productivité élevée des lagunes, les juvéniles de
poissons y trouvent  de nombreuses proies (crustacés  de tailles  diverses,  gastéropodes,
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petits  poissons…)  répondant  à  leurs  besoins  énergétiques,  qui  sont  particulièrement
élevés pendant cette phase de vie pour soutenir la croissance (Gibson et al., 1994; Levin
and Stunz,  2005;  Escalas  et  al.,  2015).  Ce phénomène de migration  est  d’autant  plus
accentué dans la zone méditerranéenne du fait du caractère oligotrophe et donc moins
productif  de la  mer Méditerranée.  La plupart  des espèces colonisent  ainsi  les lagunes
après l’hiver, lorsque la productivité y augmente, mais certaines y arrivent à la fin de
l’automne et doivent faire face dès leur arrivée à des conditions thermiques et trophiques
peu optimales (Kara and Quignard, 2018a ; Kara and Quignard 2018b). C’est notamment
le cas de l’anguille, du mulet  doré (Liza aurata,  Risso 1810),  du mulet  cabot (Mugil
cephalus, Linnaeus 1758) et la sole commune (Solea solea, Linnaeus 1758). Le départ des
juvéniles  des  lagunes  serait  contraint  soit  par  les  conditions  thermiques,  soit  par  des
raisons génésiques c’est à dire liées à la reproduction (Katselis et al., 2003), les conditions
lagunaires ne permettant pas aux gonades d’atteindre la maturité  (Kara and Quignard,
2018d). 

De même que pour les poissons migrateurs,  les juvéniles des espèces résidentes
peuvent  être  observés  sur  une  longue  période  de  l’année  dans  les  lagunes
méditerranéennes (Kara and Quignard, 2018c) car ces espèces présentent une période de
reproduction étalée pendant laquelle elles peuvent pondre plusieurs fois (Bouchereau et
al., 1989 ; Mazzoldi and Rasotto, 2001). Néanmoins les pics d’abondances de juvéniles
sont  en  général  observés  autour  de  l’été  pour  bon  nombre  d’entre  elles  (Kara  and
Quignard, 2018a ; Kara and Quignard, 2018b).

3.1.4 Quand la complexité des conditions environnementales maximise
la croissance et la survie des juvéniles de poissons

Si  les  patterns  d’utilisation  des  lagunes  méditerranéennes  précédemment  décrits
pour les poissons côtiers sont aujourd’hui communément reconnus ils ne permettent pas à
l’heure  actuelle  de  clairement  identifier  les  leviers  d’action  pour  la  gestion  de  ces
populations et de leurs habitats. Il existe en effet un certain flou autour du lien habitat-
poisson qui est particulièrement complexe en lagune. Sa complexité réside dans le fait
que les poissons, notamment au stade juvénile, répondent à une combinaison de facteurs
multiples  qui les influencent  à différentes  échelles  spatiales  et  temporelles.  Parmi ces
facteurs, les paramètres physico-chimiques de la colonne d’eau tels que la température, la
salinité et le taux d’oxygène ont une influence majeure sur la physiologie des juvéniles
(Beitinger  and Fitzpatrick,  1979) et  contrôlent  directement  leur  survie,  leur  condition
physique  et  leur  croissance.  Dans  des  conditions  environnementales  favorables,  une
augmentation de la température du milieu accélère le métabolisme des poissons (Biro et
al., 2007 ; Ferreira et al., 1998) et permet dans certains cas une croissance plus rapide des
juvéniles  (Russel  et  al.,  1996).  Cependant  de  trop  fortes  températures  entraînent
l’altération des enzymes impliquées dans le métabolisme menant rapidement à la mort des
poissons (Jobling, 1997). Le métabolisme reposant aussi sur la consommation d’oxygène,
l’effet  de  la  température  dépend  de  l'oxygénation  du  milieu  et  devient  d’autant  plus
critique que la quantité  d’O2 dissous dans l’eau est  basse (Fry,  1947).  La salinité  est
également un facteur prépondérant de la répartition spatiale et temporelle des poissons
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dans beaucoup de milieux (Gordo and Cabral, 2001 ; Maci et Basset, 2010 ; Rodríguez-
Climent  et  al.,  2013).  Dans  certaines  lagunes  cette  croissance  serait  optimisée  par  la
dessalure  des  eaux  lagunaires  qui  limite  les  dépenses  énergétiques  en  lien  avec
l’osmorégulation  i.e. l’ensemble  des  processus  intervenant  dans  la  régulation  de  la
concentration en sels dissous des fluides d’un organisme (Potter et al., 1990 ; Cyrus and
Martin, 1991). La recherche de la dessalure est ainsi rapportée pour plusieurs espèces
migratrices au stade juvénile telles que la sole (Koutsikopoulos et al., 1989) et certaines
espèces de mulets (Cardona et al., 2008). De nombreuses expériences en laboratoire ainsi
que l’observation des répartitions  spatio-temporelle  des espèces selon les gradients de
salinité  in  situ ont  permis  de  déterminer  les  gammes  de  salinité  pour  lesquelles  les
capacités  d’osmorégulation  des  juvéniles  sont  optimales  (e.g.  Varsamos  et  al.,  2001 ;
Crean  et  al.,  2005 ;  Cardona  et  al.,  2006 ;  Bodinier  et  al.,  2010).  En  dehors  de  ces
gammes,  les  poissons  doivent  fournir  davantage  d’énergie  pour  maintenir  les
concentrations  en sels  dissous dans leurs  fluides interne à  une valeur  proche du seuil
optimal, et ce au détriment de leur croissance. De plus, une exposition trop longue à des
salinités extrêmes peut constituer un stress et devenir létale pour certaines espèces. Il faut
noter que l’influence de ces paramètres physico-chimiques peut varier selon la tolérance
des différentes espèces de poissons (Rigal et al., 2008 ; Madeira et al., 2012) et de leurs
stades de vie face aux variations de ces facteurs (Varsamos et al., 2001 ; Moyano et al.,
2017).

À ceci s’ajoute la dynamique des besoins des espèces pour qui les efforts engagés
dans  la  survie  et  la  croissance  évoluent  au  cours  du  développement  (Dahlgren  and
Eggleston, 2000). Ainsi, les plus petits stades favoriseraient la survie en sélectionnant
des habitats où ils peuvent davantage se protéger des prédateurs au détriment de leur
croissance, alors que les stades plus âgés (et donc de taille supérieure) présenteraient un
signal inverse et sélectionnent préférentiellement  les habitats où ils peuvent optimiser
leur croissance  par une plus grande abondance de proies. Sur ce point, les conditions
environnementales  contraignantes  ainsi  que  la  faible  profondeur  de  certaines  lagunes
excluent un certain nombre de poissons marins piscivores, responsables de la prédation
sur  les  post-larves  et  juvéniles  en  pleine  mer.  D’autre  part,  les  variations  spatio-
temporelles  des  conditions  abiotiques  déterminent  la  répartition  spatio-temporelle  des
organismes  lagunaires  servant  de  proies  aux juvéniles  de  poissons.  Ainsi,  au  sein  du
complexe  lagunaire  palavasien  situé  au  sud  de  Montpellier,  différents  domaines
paraliques, définis par leur salinité et confinement vis-à-vis de la mer, ont été identifiés et
impactent  la  composition  et  l’abondance  de  faune  benthique,  avec  notamment  un
appauvrissement de la diversité pour les zones à plus faible influence marine (Guelorget
and  Perthuisot,  1992).  Cet  appauvrissement  s’accompagne  d’une  augmentation  de  la
densité  des  invertébrés  mais  également  d’une  diminution  de  leur  taille  et  de  leur
biomasse,  menant  à  une  productivité  moindre.  D’importantes  chutes  d'abondance  des
invertébrés lagunaires peuvent également être observées de manière épisodique au cours
de l’année, notamment lors de crises dystrophiques. Les fortes températures, les faibles
quantités  d’oxygène  dissous  dans  l’eau  et  la  libération  de  sulfure  d’hydrogène  qui
caractérisent  ces  évènements  constituent  des  conditions  critiques  pour  la  plupart  des
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populations benthiques menant à un appauvrissement du milieu en proies exploitables par
les juvéniles (Schmidt et al., 2017 ; Magni et al., 2008).

En parallèle,  la  structure tridimensionnelle  de l’habitat  (définie  par la  nature,  la
forme, la complexité et l’arrangement spatial des composantes qui créent un habitat dans
les lagunes) conditionne également la présence et la quantité de proies disponibles pour
les juvéniles de poissons. La présence d’une structure dans l’eau a ainsi pour effet, quelle
que soit sa nature, d’attirer les organismes aquatiques épibenthiques et pélagiques qui les
utilisent comme support de vie et abri (McCoy and Bell, 1991). Une observation faite en
pleine mer montre ainsi que les macroalgues dérivantes (ex. sargasses) agissent comme
un récif  flottant  où se concentrent  les invertébrés,  et  par conséquent  des juvéniles  de
poissons  qui  viennent  s’y alimenter  (Robertson and Hansen,  1982).  Au contraire,  les
proies endogées, c’est à dire vivant dans les sédiments, ne pourront pas être efficacement
exploitées par les juvéniles si le sol est recouvert par des macroalgues, cailloux ou débris
(Wennhage and Pilh, 1994). Par ailleurs, la structure tridimensionnelle des habitats est
aussi  impliquée  dans  la  survie  des  juvéniles.  Certaines  espèces  favorisent  ainsi  des
habitats ayant une forte complexité structurelle et offrant des abris contre les prédateurs.
Selon leur forme, les structures tridimensionnelles peuvent être utilisées comme de réelles
cavités, dans lesquelles certaines espèces, notamment les blennies, vont s’insérer. Dans
d’autres cas, ces structures auront pour effet de gêner la vision des prédateurs (ex : les
herbiers) et  ainsi limiter l’efficacité  de leurs attaques  sur les juvéniles  (Thiriet,  2014 ;
Whitfield, 2017). Enfin, certaines espèces, comme les syngnathes, ont la capacité de se
camoufler par mimétisme, en imitant la forme ou la couleur de ces structures (Malavasi et
al., 2007 ; Selfati et al., 2019). Au contraire, d’autres espèces (ex : gobies, sole commune)
préféreront utiliser des habitats essentiellement constitués de sédiment (sable ou vase) du
fait de leur capacité à se camoufler sur ce type de substrat (Anne-Marie et al.,  1980).
Enfin, la présence de juvéniles con-spécifiques ou d’autres espèces fait également partie
des facteurs jouant sur la survie et croissance des juvéniles de poissons par un effet de
compétition pour l’espace et les ressources alimentaires (Nunn et al., 2012 ; Souza et al.,
2013).

Ainsi,  bien  que  les  conditions  biotiques  et  abiotiques  en  lagune  soient  souvent
reconnues comme favorisant la croissance et la survie de juvéniles de poissons migrateurs
et le cycle de vie complet des espèces résidentes, il manque encore des connaissances sur
la contribution effective des divers habitats lagunaires au maintien de ces populations de
poissons. Cela découle d’une part de la difficulté à évaluer la production des lagunes en
juvéniles capables de recruter dans la population adulte, mais aussi de lacunes quant à la
compréhension  de  l’utilisation  de  ces  habitats  côtiers  par  les  juvéniles  de  poissons
(Vasconcelos et al., 2007).

3.1.5 Dégradation  des  conditions  environnementales  et  qualité  de
nurserie en milieu lagunaire

Les milieux côtiers en Méditerranée sont classés parmi les plus menacés au monde
(Coll et al., 2010). Les lagunes méditerranéennes n'y font pas exception et sont exposés à
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de  nombreuses  pressions  anthropiques,  globales (e.g.  élévation  du  niveau  de  la  mer,
hausse  des  températures  et  des  évènements  extrêmes,  Durreau  et  al.,  2021),  mais
également locales (e.g. intensification des activités sur les bassins versants, l’urbanisation
grandissante  du  littoral,  Meinesz  et  al.,  2013).  Ces  changements  environnementaux
conduisent  à  une  modification  du  fonctionnement  de  ces  écosystèmes,  avec  des
conséquences  fortes,  en  particulier  vis-à-vis  des  juvéniles  de  poissons  (Blaber  et  al.,
2000).  Parmi  les  pressions  identifiées  au  sein  des  lagunes  méditerranéennes,
l’eutrophisation  apparaît  comme  une  des  causes  majeures  de  dégradation  du  milieu
(Derolez et al., 2013). Elle est définie comme une « augmentation du taux de production
primaire  et  une  accumulation  de  matière  organique  due  à  des  apports  excessifs  de
nutriments » (modifiée  de Nixon et  al.  1995).  Ces nutriments  (azote,  phosphore) sont
essentiellement d’origine terrigène mais proviennent aussi de la dégradation de la matière
organique présente en lagune. L’excès de ces éléments dans la colonne d’eau favorise le
développement d’organismes autotrophes à croissance rapide tels que le phytoplancton et
les  macroalgues  opportunistes  au  détriment  de  ceux  à  croissance  lente  et  pérennes,
comme  les  phanérogames  (Bachelet  et  al.,  2000 ;  Viaroli  et  al.,  2008 ;  Schraam and
Nienhuis, 1996, Figure 3.5).

Figure  3.5:  Succession  des  producteurs  primaires  durant  les  phases  d’eutrophisation.  Les  espèces  de
référence désignent les phanérogammes. Source : Lauret et al. (2011), modifié d’après Schramm (1999)

Nombre de lagunes méditerranéennes françaises sont aujourd’hui eutrophes. Elles
sont  ainsi  caractérisées  par  le  développement  important  de  phytoplancton  et  de
macroalgues  opportunistes  (Le  Fur  et  al.,  2018).  Parmi  les  principales  espèces  de
macroalgues présentes dans ces lagunes, les genres  Ulva,  Chaetomorpha et  Cladophora
pour  les  algues  vertes  et  le  genre  Gracilaria pour  les  algues  rouges  sont  les  plus
représentées  (Le  Fur  et  al.,  2018).  La  forte  productivité  au  sein  de  ces  lagunes
s’accompagne en général d'une augmentation forte de la quantité de matière organique
vivante et détritique dans le système. Dans ces conditions, la consommation d’oxygène
par  les  organismes  hétérotrophes  et  en  particulier  par  les  bactéries  qui  dégradent  la
matière devient plus importante et peut conduire à une hypoxie voire une une anoxie du
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sédiment et de la colonne d’eau. Ce phénomène, appelé crise dystrophique (ou malaïgue
localement),  induit  dans  les  cas  extrêmes  une  production  de  sulfure  d’hydrogène,
substance toxique pour les organismes (Schraam and Nienhuis,  1996 ; Bachelet  et al.,
2000).

Les  modifications  des  conditions  environnementales  en  lagune  ont  souvent  été
reportées comme ayant un effet négatif sur le fonctionnement de l'écosystème, que ce soit
par la perte d’habitats (notamment d'herbiers) ou d'espèces, notamment celles servant de
proies aux poissons benthiques (Pinay et al.,  2017). Si ces conditions peuvent paraître
néfastes pour les juvéniles de poissons, il est important de noter que la notion d’habitat
dégradé  est  relative  à  l’indicateur  ciblé.  En  effet,  les  rendements  de  pêche  seraient
souvent  supérieurs  au  sein  des  lagunes  eutrophes,  même si  cela  s’accompagne  d’une
diminution  de  la  richesse  spécifique  des  captures.  Les  juvéniles  de  poissons,  dans
certaines conditions relativement favorables, tireraient profit de la forte productivité qui
caractérise les milieux eutrophes (Nixon and Bucley, 2002), ce qui permettrait à certains
poissons migrateurs tels que la daurade ou la sole d’y maximiser leur croissance (Escalas
et al., 2015 ; Isnard et al., 2015 ; Brehmer et al., 2013). D’un point de vue trophique il
semblerait  que  les  juvéniles  de  poissons  puissent  dans  certaines  conditions,  toujours
relativement  favorables,  tirer  profit  de la forte productivité  qui caractérise  les milieux
eutrophisés (Nixon and Bucley, 2002).

3.1.6 Importance de la présence de macroalgues pour les juvéniles de
poissons

De manière générale,  les macroalgues  peuvent représenter une grosse part  de la
production primaire globale des lagunes, notamment en cas d'eutrophisation du milieu.
Entre 1980 et 1990, alors que la lagune de Venise était hypertrophique la production brute
annuelle de macroalgues atteignait ainsi 1500-5000 g.m-2  (soit l'équivalent de 500-1500
gC.m-2) par an. En comparaison, la production issue du phytoplancton était négligeable
(Sfriso et al., 1989 ; Sfriso et al., 2003). Un pattern similaire a été observé dans la lagune
eutrophisée de Sacca di Goro également en Italie (Zaldivar et al., 2008). Les macroalgues
occupent donc une place centrale dans le fonctionnement et la structure des écosystèmes
lagunaires. De par leur rôle dans la production primaire, elles contribuent à la production
d’oxygène (O2) ainsi qu’aux cycles de la matière, notamment ceux du carbone, de l’azote
et du phosphore (Viaroli et al., 2008). En tant que producteurs primaires, les macroalgues
ont également un rôle trophique important en milieu côtier (Vizzini and Mazzola, 2008).
Elles  pourraient  donc contribuer  de manière  directe  ou indirecte  à la  croissance  et  la
condition physique des juvéniles de poissons qui occupent les lagunes. Même si très peu
d'espèces  de  poissons  strictement  herbivores  sont  observées  dans  les  lagunes
méditerranéennes  (Franco et  al.,  2008),  l'ingestion  occasionnelle  de  macroalgues  peut
constituer une part non-négligeable du régime alimentaire chez certains poissons comme
les sars (Diplodus sp.) ou les muges (Liza sp.,  Rosecchi, 1987 ; Koussoroplis, 2010). Si
certaines études mettent en avant la présence dans certaines macroalgues de toxines anti-
herbivores qui réduisent leur palatabilité (Van Alstyne et al., 2001), la matière organique
produite par les macroalgues serait quand même largement assimilée (environ 30%) par la
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macrofaune benthique et en particulier par les crustacés (amphipodes, isopodes, crevettes)
et les gastéropodes (Sfriso and Marcomini, 1996 ; Balducci et al., 2001 ; Mancinelli and
Rossi, 2001). Le reste, soit environ 70 % de la production en macroalgues rejoindrait le
compartiment  détritique  sédimentaire  (Duarte  and  Cebrián,  1996)  où  la  matière  est
exploitée  par  les  organismes  décomposeurs  et  détritivores  (Mancinelli  et  al.,  2007 ;
Koussoroplis, 2010 ; Mascart et al., 2018). Bien que cette dernière voie d’assimilation de
la matière organique des macroalgues n’a pas encore été éclaircie (Koussoropolis, 2010),
elle pourrait contribuer à la qualité trophique des milieux lagunaires pour les juvéniles de
poissons.  Ainsi,  le  transfert  trophique  des  macroalgues  vers  les  juvéniles  de poissons
pourraient suivre plusieurs voies et impliquer de nombreux organismes (Figure 3.6). 

Au-delà  de  leur  intérêt  trophique,  les  macroalgues  assureraient  également  une
fonction support non-négligeable. En effet, elles serviraient à la fois d’habitat et d’abri
pour de nombreuses espèces d’invertébrés, parmi lesquelles on compte de nombreuses
proies potentielles pour les juvéniles de poissons (Diehl and Kornijów, 1998; Mistri et al.,
2000 ; Nohrén and Odelgård, 2010). Enfin, elles pourraient contribuer à la protection des
les juvéniles face aux prédateurs (Adams et al., 2004 ; Woodland et al., 2019), que ce soit
de par leur forme (à thalles plats, filamenteuses, ramifiées), leur densité ou leur couleur.
Tous ces  éléments  laissent  ainsi  penser  que les  macroalgues  pourraient  jouer  un rôle
central dans la fonction de nurserie des lagunes pour les juvéniles de poissons (Vierdiell-
Cubedo et al., 2013). Pourtant, c’est une qualité qui leur est rarement attribuée (McDevitt-
Irwin et al., 2016 ; Whitfield, 2017).

Figure  3.6:  Schéma  simplifié  des  potentielles  voies  d’assimilation  de  la  matière  organique  issue  des
différents producteurs primaire dans un système lagunaire. Les flèches en rouge désignent les potentielles
voies d’assimilation des macroalgues par les juvéniles de poissons. Les lettres N et P désignent les formes
dissoutes  des  composés  azotés  et  phosphorés  exploités  par  les  différents  compartiments  du  réseau
trophique lagunaire
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3.2 Objectifs principaux et structuration de la thèse

Ce  projet  de  thèse  s’inscrit  dans  la  caractérisation  de  la  contribution  des
macroalgues à la qualité des habitats lagunaires pour les juvéniles de poissons  au
travers  de  l'exemple  d’une  lagune  méditerranéenne,  la  lagune  du  Prévost.  Dans  ce
contexte aujourd’hui bien défini, le projet vise plus particulièrement à :

1. décrire et comprendre le lien entre la distribution des habitats et celle des juvéniles
de poissons que sein d’une lagune méditerranéenne

2. qualifier et quantifier le(s) rôle(s) des macroalgues pour ces juvéniles de poisson,
et enfin

3. estimer la  contribution  des macroalgues  pour la  croissance et  la  condition  des
juvéniles de poissons

Cette thèse est constituée de deux chapitres complémentaires :

Le  chapitre  1,  basé  sur  un  suivi  mensuel  des  micro-habitats  lagunaires  et  du
peuplement  de  juvéniles  associé,  précise  le  lien  entre  les  habitats  et  les  juvéniles  de
poissons.  Il  identifie  les  micro-habtiats  lagunaires  préférentiels  pour  les  juvéniles  de
poissons ainsi que les facteurs influençant la répartition spatio-temporelle des différentes
espèces  pour  chacun  de  leur  stade  de  vie.  Ce travail  a  donné lieu  à  une  publication
scientifique  dans  la  revue  Estuaries  and  Coast intitulé « Spatio-temporal  variation  of
shallow  micro-habitats  and  associated  juvenile  fish  assemblages  in  a  Mediterranean
lagoon. » (Annexe 1 – Partie 6.1). En se focalisant sur la répartition spatio-temporelle de
trois espèces résidentes au cours de leur cycle de vie, un deuxième manuscrit aujourd’hui
en préparation intitulé  « Differences in juvenile and adult micro-habitat preferences for
three resident fish species in a Mediterranean lagoon » teste l’applicabilité du concept de
nurserie aux espèces résidentes à l’échelle du micro-habitat (Annexe 2 – Partie  6.2). La
partie 3.3 correspond à la synthèse des résultats obtenus dans le chapitre 1 de la thèse.

Le  chapitre  2  porte  sur  l’insertion  des  macroalgues  dans  le  réseau  trophique
lagunaire et leur contribution à la condition physique des juvéniles de trois espèces de
poissons ayant des régimes alimentaires  différents :  Diplodus sargus  (Linnaeus 1758),
Liza  aurata (Risso  1810),  Sparus  aurata (Linnaeus  1758).  Au  travers  d’analyses
isotopiques (istopes stables du carbone et de l’azote) et de biomarqueurs lipidiques, nous
avons ainsi quantifié la contribution des macroalgues au régime alimentaire de chaque
stades de vie des juvéniles de poisson et comparé la condition physique des individus
selon les sources primaires exploitées. La partie 3.4 correspond au chapitre 2 de la thèse.
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3.3 Comment la  diversité des habitats  influence la  distribution
des juvéniles de poissons dans les lagunes

Parmi les 233 types d’habitats  naturels identifiés à l’échelle de l’Europe dans le
cadre de la Directive Habitat européenne (European Commission DG Environment 2013),
les lagunes sont définies comme « des masses d’eau littorales peu profondes, de salinité
et volume d’eau variables, entièrement ou partiellement séparées de la mer par des bancs
de  sable  ou  de  galets,  ou  plus  rarement  par  des  rochers ».  Les  lagunes  sont  ainsi
considérées comme des habitats  homogènes et  leur qualité  vis-à-vis de la fonction de
nurserie pour les juvéniles de poissons a donc surtout été définie et évaluée à l’échelle
globale de la lagune (Beck et al., 2001 ; Teodósio et al., 2016 ; Sy et al., 2018). Pourtant,
lorsque les habitats lagunaires sont décrits à plus fine échelle, les lagunes s’avèrent être
des  habitats  très  hétérogènes,  autant  dans  le  temps  que  dans  l’espace.  Les  variations
environnementales  saisonnières voire journalières y sont particulièrement marquées du
fait  du  caractère  confiné  et  peu  profond  de  ces  systèmes  (Tagliapetra  et  al.,  2009).
Spatialement,  les  gradients  physico-chimiques  (ex.  température,  salinité,  taux
d’oxygénation)  combinés  aux variations  de profondeur  et  à  la  diversité  des structures
physiques qui peuvent composer les fonds des lagunes créent une mosaïque de micro-
habitats contrastés (Fiandrino et al., 2017 ; Sfriso et al., 2017 ; Menu et al., 2019). Or, les
paramètres  cités  ci-dessus  sont  reconnus  pour  influencer  la  quantité  et  la  qualité  des
proies disponibles pour les juvéniles de poissons ainsi que la physiologie de ces derniers,
avec de potentielles conséquences sur leur survie et leur croissance  (Bouchereau et al.,
2000 ; Vasconcelos et al., 2010 ; Escalas et al., 2015).

La complexité structurelle des micro-habitats en lien avec les structures physiques
qui les composent (type de substrat, et/ou présence de macrophytes et autres débris) serait
également  déterminante  pour  la  survie  des  juvéniles  en  créant  des  abris  contre  les
prédateurs  (Thiriet  2014 ;  Whitfield,  2017).  Notamment,  les  micro-habitats  lagunaires
composés  de macroalgues  pourraient  être  particulièrement  attractifs  et  favorables  à  la
survie et la croissance des juvéniles de poissons. En effet, les macroalgues offrent, de par
leur structure tridimensionnelle, un abri potentiel vis-à-vis des prédateurs (Ware et al.,
2019) et sont à la base de nombreuses chaînes trophiques lagunaires, attirant un nombre
élevé d'invertébrés et de petits vertébrés benthiques qui servent de proies aux juvéniles de
poissons (Dijkstra et al., 2017 ; Roberston et al., 1984). 

Vu  que  l’ensemble  des  paramètres  susceptibles  d’impacter  la  croissance,  la
condition physique et la survie des juvéniles de poisson présentent des variabilités intra-
lagunaires  potentiellement marquées, dans l'espace mais aussi dans le temps, la prise en
compte des mécanismes régissant les interactions entre les communautés de poissons et
les  caractéristiques  des  habitats  lagunaires  à  l’échelle  fine  du  micro-habitat  semble
essentielle  à  l’évaluation  de  la  qualité  des  lagunes  comme nurserie  pour  les  poissons
(Munsch et  al.,  2016).  Pourtant,  les  connaissances  dans  ce  domaine  sont  encore  très
limitées, notamment en zone tempérée. Ceci est en partie dû au fait que le nombre de
facteurs pouvant interagir et influencer la croissance et la survie des juvéniles de poissons
en lagunes  est  élevé,  et  que  ces  derniers  varient  suivant  des  dynamiques  temporelles
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complexes et différentes. La tâche est d'autant plus complexe que les lagunes abritent les
juvéniles d'une grande diversité d’espèces (Pérez-Ruzafa et al., 2004 ; Maci and Basset,
2010 ;  Jaafour  et  al.,  2015)  qui  appartiennent  à  des  guildes  écologiques  variées  (e.g.
espèces  pélagiques,  démersales  ou  benthiques;  migratrices  ou  résidentes  ;  carnivores,
omnivores,  herbivores  ou  détritivores)  et  dont  les  niches  écologiques  et  les  besoins
diffèrent (Colombano et al., 2020). Les besoins des juvéniles de poisson et leurs réponses
face aux facteurs environnementaux évoluant au cours de leur croissance (Dahlgren and
Eggleston, 2000 ; Halpin, 2000 ; Félix-Hackradt et al., 2014), l’évaluation de la qualité
des lagunes comme nurserie pour les poissons à l’échelle fine du micro-habitat implique
également d'identifier les habitats préférentiels tout au long de la vie juvénile. C'est ce que
nous avons cherché à faire dans ce chapitre, en partant de l'hypothèse que la qualité de
l'environnement pour les juvéniles de poissons varie le plus souvent au sein d'une même
lagune, avec des différences marquées à l'échelle fine du micro-habitat, qui sont plus ou
moins favorables et attractives suivant l'espèce mais aussi le stage juvénile.

Pour tester cette hypothèse, un suivi conjoint des micro-habitats et des peuplements
de poissons associés a été mené mensuellement de Mars à Octobre 2019 sur six sites de la
lagune  du  Prévost.  L’échantillonnage  nous  a  permis  de  capturer  les  juvéniles  de  22
espèces sur une période qui, bien que ne représentant que huit mois de l’année, couvre la
fenêtre temporelle de présence des juvéniles de la plupart des espèces recensées dans la
lagune  (Kara  and Quignard, 2018a;  2018b ;  2018c).  Les  captures  étaient  en  majorité
constituées de poissons démersaux de petite taille, témoignant de la sélectivité des engins
de pêche utilisés (Franco et al., 2012). Si des biais inévitables liés aux engins de capture
ne nous ont pas permis  pas d’avoir  une image exhaustive de la  composition  et  de la
structure du peuplement de poissons de la lagune du Prévost, cet échantillonnage s’est
avéré être approprié à l’étude du lien habitat-poisson au stade juvénile, à l’échelle fine du
micro-habitat. En effet, les poissons récoltés étaient essentiellement des juvéniles, mais
comprenaient également un nombre considérable d'individus adultes pour trois espèces
résidentes, choisies comme modèles pour cette étude (Atherina boyeri, Pomatoschistus
marmoratus, Pomatoschistus microps). 

3.3.1 Une distribution non aléatoire des juvéniles de poisson dans la
lagune du Prévost

Dans la lagune du Prévost, l'abondance et la composition globale du peuplement de
juvéniles sont en premier lieu fortement contraintes temporellement,  par les cycles de
colonisation et de reproduction des espèces (migratrices et résidentes), mais également
par  les  variations  saisonnières  des  paramètres  de  l’eau.  Sur  l’ensemble  de  la  période
d’échantillonnage, les plus fortes abondances ont ainsi été observées pendant les périodes
où la température, la salinité et la concentration en chlorophylle  a de la colonne d’eau
étaient les plus élevées. Ce couplage entre les cycles de vie des poissons et les cycles
environnementaux saisonniers refléterait les stratégies de chaque espèce pour optimiser le
métabolisme  et  réduire  le  stress  subi  par  les  juvéniles,  favorisant  ainsi  leur  survie  et
croissance  (Drake  and  Arias,  1991 ;  Marshall  and Elliott,  1998 ;  Pérez-Ruzafa  et  al.,
2004).  Cependant,  au-delà  de  cette  forte  contrainte  temporelle  sur  les  abondances
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globales de chaque espèce, on observe des variations spatiales marquées en termes de
richesse spécifique et de composition du peuplement de juvéniles de poissons. Bien que la
salinité conditionne la répartition spatiale des juvéniles de poissons dans de nombreuses
lagunes  (Gordo and Cabral,  2001 ;  Maci and Basset,  2010 ;  Rodríguez-Climent  et  al.,
2013), ce paramètre ne semble pas avoir une influence prépondérante dans la lagune du
Prévost du fait de l’ébsence de gradient marqué dans la lagune du Prévost. Dans cette
lagune, la composition du peuplement de juvénile varierait ainsi principalement suivant la
structure tridimensionnelle de l’habitat (suivant la couverture en sédiment, en roches et en
macrophytes du fond) et la distance séparant les micro-habitats du « grau » qui la relie
avec le mer (Article 1 – Partie 6.1).

Figure 3.7: Micro-habitats composant la lagune du Prévost et micro-habitats préférentiels des juvéniles de
poissons selon leur  espèce  et  leur  stade  ontogénique.  F3D-FPE= Faible  structure  tridimensionnelle  -
Faibles valeurs des paramètres de l’eau, V3D-HPE= Structure tridimensionnelle variable - Hautes valeurs
des paramètres de l’eau, H3D-VPE = Haute structure tridimensionnelle - Valeurs des paramètres de l’eau
variables.

Parmi l’ensemble des micro-habitats décrits dans ce travail, trois types de micro-
habitats contrastés ont été identifiés au sein de la lagune du Prévost. Ils sont définis à la
fois temporellement, par les variations saisonnières des paramètres de l’eau (température,
la salinité et la concentration en chlorophylle a), et spatialement, essentiellement selon les
variations de complexité structurelle de l’habitat. Si les préférences de micro-habitat des
juvéniles de poisson en lagune sont certainement fortement contraintes par la temporalité
des  présences  des  différentes  espèces,  la  complexité  structurelle  du  milieu  influence
fortement la répartition des espèces (Figure 3.7). Dans la lagune du Prévost, la majorité
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des  espèces  étudiées  a  été  préférentiellement  observée  sur  des  substrats  hétérogènes
(sédiments et roches) présentant des couvertures en macrophytes élevévées. Ces stations
peuvent être décrites comme des habitats présentant une complexité structurelle moyenne
à forte. Ces micro-habitats seraient en mesure de fournir à la fois une structure pour la
protection des juvéniles mais aussi des ressources alimentaires abondantes du fait de la
diversité  des  organismes  benthiques  qui  les  colonisent.  Les  micro-habitats  à  faible
complexité  structurelle (substrats  meubles avec une faible  couverture en macrophytes)
abritent quant-à eux des espèces spécifiques comme le gobie marbré (P. marmoratus), le
mulet doré (Liza aurata, Risso 1810) et le mulet porc (Liza ramada, Risso 1827). Ces
espèces présentent soit des adaptations morphologiques (capacité de camouflage,  yeux
positionnés  dorsalement),  et  des  modes  d’alimentation  (consommation  de  macrofaune
endogée, de détritus ou de biofilms) adaptés aux substrats meubles et nus (Koussoroplis,
2010 ; Lebreton et al., 2011).

Cette distribution spatiale préférentielle des juvéniles de poissons dans les lagunes
évolue également au cours de l’année. À travers le suivi temporel de la dynamique des
habitats et du développement des juvéniles de poisson, nos résultats mettent également en
évidence une dynamique spatio-temporelle de la répartition des individus (Figure  3.7).
Cela résulterait de l’évolution des besoins de protection, des comportements alimentaires
et de la capacité de nage des juvéniles de poissons au cours de leur croissance (Sogard,
1997 ; Vigliola and Harmelin-Vivien, 2001).

3.3.2 Nurserie :  un  concept  applicable  aux  espèces  résidentes  en
lagune ?

Le  concept  de  nurserie  défini  par  Beck  et  al.  (2001)  s’applique  généralement
uniquement aux espèces présentant des zones de vie clairement disjointes entre les phases
juvénile et adulte. Cette définition exclue ainsi l’application de ce concept aux espèces
dites « résidentes » (en opposition aux espèces dites "migratrices")  dans la mesure où
leurs habitats ne seraient pas disjoints et que leurs « migrations » se limiteraient à des
déplacements au sein d’une même lagune. Cependant, ce concept interroge étant donné la
variabilité  intra-lagunaire  des  habitats.  Dans  ce  contexte,  nous  avons  donc  étudié  la
répartition  spatiale  de  trois  espèces  résidentes,  Atherina  boyeri (Risso  1810),
Pomatoschistus microps  (Krøyer 1838) et  Pomatoschistus marmoratus  (Risso 1810) au
cous de l’année. Les résultats sont présentés dans l’article  « Differences in juvenile and
adult  micro-habitat  preferences  for  three  resident  fish  species  in  a  Mediterranean
lagoon » (Annexe 2). Ils mettent en évidence que, même à l’échelle fine du micro-habitat,
il existe un recouvrement entre les habitats préférentiels des juvéniles et des adultes des
espèces résidentes. Cependant la niche spatiale occupée par les adultes est globalement
plus  étendue  que  celle  des  juvéniles  (Figure  3.8).  Les  juvéniles  des  trois  espèces
résidentes étudiées étaient ainsi parfois concentrés spatialement, mettant en évidence pour
ces  espèces  également  l’existence  de  « hot  spot »  de  juvéniles  où  leur  survie  et  leur
croissance seraient optimisées. Dans le cas des deux espèces de gobies (P. microps et P.
marmoratus), l’expansion de la niche écologique des juvéniles est apparue une fois que la
taille à maturité sexuelle était atteinte. En revanche cette délimitation d’un micro-habitat
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essentiel pour les juvéniles d’Atherina boyeri est devenue rapidement floue du fait de la
large distribution des juvéniles très tôt dans leur développement. Ces résultats mettent en
évidence  que  le  concept  de  nurserie  pourrait  être  appliqué  pour  deux  des  trois
espèces étudiées.

Figure  3.8: Comparaison des niches (ellipses) occupées par Atherina boyeri (en violet), Pomatoschistus
marmoratus (en orange) et Pomatoschistus microps (en vert) au stades juvénile (stades J1 et J2) et adulte
et comparaison des micro-habitats préférentiels des différentes espèces dans la lagune du Prévost

Les  détails  de  ces  travaux  sont  disponibles  dans  deux  articles  scientifiques  en
annexe :

Iotti  M.,  Darnaude,  A.M.,  Bouriat  A.,  Ouisse  V.  (2023)  Spatio-temporal  variation  of
shallow  micro-habitats  and  associated  juvenile  fish  assemblages  in  a  Mediterranean
lagoon. Estuaries and Coasts 46, 198-226 (Annexe 1 – Partie 6.1).

Iotti M., Pichot L., Ouisse V., Darnaude A.M. (en préparation) Differences in juvenile
and adult micro-habitat preferences for three resident fish species in a Mediterranean
lagoon (Annexe 2 – Partie 6.2).
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3.4 Contribution  des  macroalgues  au  régime  alimentaire  des
juvéniles de poissons dans les lagunes méditerranéennes

3.4.1 Contexte et approches méthodologiques

La  capacité  à  s’alimenter  efficacement  au  stade  juvénile  et  la  qualité  de  la
nourriture ingérée influence directement  la taille,  la  condition et  la  fitness finales  des
poissons. Les lagunes sont des rmilieux dont la productivité est rapportée comme support
de nourriture pour de nombreuses espèces de poissons au stade juvénile.

Dans  ces  milieux,  les  sources  de  matière  organique  (MO)  à  la  base  du  réseau
trophique sont particulièrement nombreuses pouvant provenir de la production interne au
système lagunaire appelées « sources autochtones », ou être issues d’apports externes. On
parle alors de « sources allochtones ». Dans la lagune du Prévost les sources autochtones
rassemblent  les  producteurs  primaires  que  sont  les  macrophytes  (macroalgues  et
herbiers),  le  microphytobenthos,  et  le  phytoplancton,  ainsi  que  la  matière  organique
particulaire en suspension dans la colonne d’eau (MOP) et présente dans les sédiments
(MOS). En tant que  système semi-fermé recevant au cours de l’année de l’eau marine
ainsi que de l’eau douce acheminée du bassin versant via le Lez et le canal du Rhône-à-
Sète,  la  lagune  du  Prévost  reçoit  également  des  apports  allochtones.  Ces  apports
comprennent de la matière organique continentale, ainsi que du phytoplancton marin qui,
dans  le  système lagunaire,  peuvent  contribuer  à  la  MOS et  MOP lagunaires  ou  être
exploités par ses producteurs primaires.

Selon  les  conditions  environnementales  et  la  géomorphologie  des  lagunes,  la
présence et abondance de ces sources basales peuvent varier. Les différents degrés de
salinité,  de  température  et  de  pressions  anthropiques  observés  dans  les  lagunes
conditionnent  notamment  le  type  de  sources  de  MO  présentes  dans  ces  milieux
(Knoppers,  1994 ;  Trobajo  et  al.,  2002)  et  par  conséquent  la  présence,  l’abondance
(Gravina et al., 1989 ; Brucet et al., 2006 ; Boix et al., 2007 ; Carlier et al., 2008 ; Sporta
Caputi et al., 2020) et la qualité nutritive des organismes consommés par les juvéniles de
poissons  (Taipale  et  al.,  2018 ;  Taipale  et  al.,  2019).  La  contribution  de  la  matière
organique  continentale,  sédimentaires  et  du  phytoplancton  au  régime  alimentaire  des
juvéniels  de  poissons  dans  les  milieux  lagunaires  et  estuariens  a  été  fortement
documentée  (Almeida  et  al.,  2003 ;  Darnaude  et  al.,  2004 ;  Persic  et  al.,  2004 ;
Koussoroplis, 2010 ; Isnard et al., 2015 ; Cicala et al., 2019). Il a notamment été montré
que, pour certaines espèces l’assimilation de matière organique continentale contribuait à
une meilleure croissance et condition des juvéniles de ces espèces (Cicala et al., 2019).
De  même  le  phytoplancton  a  pu  être  identifié  comme  une  source  importante  d’AG
essentiels au développement et à la croissance des juvéniles de poissons (Dalsgaard et al.,
2003 ; Ruess and Müller-Navarra, 2019). 

Le rôle trophique des macroalgues pour les juvéniles de poissons est en revanche
moins  évident  Bien  que  certaines  études  témoignent  de  l’assimilation  de  la  matière
organique macroalgale par certaines espèces de poissons au stade juvénile (Escalas et al.,
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2015 ; Andolina et al., 2020), les macroalgues sont rarement identifiées comme la source
de MO principale des réseaux trophiques qui supportent l’alimentation des juvéniles. Le
rôle trophique qu’on leur associe est davantage lié à leur structure, dans le sens où elles
servent  de  supports  de  vie  où  les  proies  des  juvéniles  de  poissons  se  concentrent
(Woodland et al., 2019) ou encore aux épiphytes qui peuvent y être attachés et qui sont
reconnus  pour  être  également  assimilés  par  les  juvéniles  de  poissons  (Blaber,  1974 ;
Edgar and Shaw, 1995 ; Whitfield, 2017). Pourtant, en tant que producteurs primaires de
matière  organique,  les  macroalgues  pourraient  constituer  une  source  alimentaire  non
négligeable pour les juvéniles de poissons, en particulier dans les milieux où elles sont
très  abondantes.  En  méditerranée  621  taxons  de  macrophytes  sont  recensés  dans  les
milieux estuariens et lagunaires (Pérez-Ruzafa et al., 2011), comprenant des macroalgues
ainsi  que  des  phanérogames  marins  (herbiers).  Cependant,  la  grande  majorité  de  ces
taxons  est  généralement  représentée  par  des  macroalgues,  les  herbiers  étant  moins
diversifiés  (Sfriso  et  al.  2017 ;  Le  Fur  et  al.,  2018).  Dans  de  nombreuses  lagunes
méditerranéennes, les macroalgues sont reconnues pour former des tapis très productifs et
étendus (Viaroli et al., 1999 ; Souchu et al., 2010 ; Sfriso et al., 2003 ; Agostini et al.,
2003 ; Giusti and Marsili-Libelli, 2005 ; Reizopoulou and Nicolaidou, 2004). Cette forte
productivité est souvent attribuée aux macrolgues du genre Ulva sp.,  Chaetomorpha sp.
ou  Cladophora sp. qui  font  partie  des  taxons  les  plus  fréquemment  observés  (Pérez-
Ruzafa et al., 2011 ; Viaroli et al., 2008 ; Cimiterra et al., 2020) et dont la prolifération a
parfois  contribué  à  fortement  modifier  le  fonctionnement  de  l’écosystème  qu’elles
occupaient (Sfriso, 1987 ; Pérez-Ruzafa et al., 2006 ; Ménesguen, 2018).

Le  rôle  trophique  des  macroalgues  est  cependant  susceptible  de  varier  selon
l’espèce de poissons considérée, les milieux lagunaires abritant des espèces aux régimes
alimentaires  variés  (herbivores,  carnivore,  omnivores  et  détritivores)  exploitant
différentes voies trophiques (consommation directe ou indirecte de producteurs primaires,
consommation  de  détritus,  Franco  et  al.,  2008).  Le  rôle  trophique  des  macroalgues
pourrait également varier selon le stade de vie des poissons, le comportement alimentaire
de ces derniers variant au cours de leur croissance (Ferrari and Chieregto, 1981 ; Arias
and Drake, 1990 ; Salgado et al., 2004 ; Figueiredo et al., 2005).

Sur la base des résultats de la partie  3.3 mettant en évidence que les macroalgues
contribuaient à créer des habitats attractifs pour de nombreuses espèces de poissons au
stade  juvénile,  le  travail  proposé  dans  cette  partie  s’est  attaché  à  préciser  leur  rôle
trophique  en  étudiant  leur  insertion  dans  le  réseau trophique  lagunaire  ainsi  que leur
importance  pour  l’alimentation  des  juvéniles  pendant  leur  période  de  croissance  en
lagune.

Identifier  les  sources  qui  contribuent  à  l’alimentation  des  juvéniles  suppose  de
pouvoir  suivre les voies  de transfert  d’une source aux niveaux trophiques  supérieurs.
Depuis  de  nombreuses  années,  les  études  s’appuient  pour  cela  sur  l’utilisation  de
biomarqueurs.  Les  biomarqueurs  sont  molécules  (acides  gras,  hydrocarbures.)  ou
éléments  chimiques  (isotopes  de  carbone,  azote,  souffre)  issus  de  sources  de  matière
organique (MO), qui sont assimilées et identifiables dans les tissus des organismes qui les
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consomment (directement ou indirectement), et dont on peut tracer le transfert au sein des
différents  niveaux  trophiques  qui  composent  un  réseau.  Ce  ou  ces  biomarqueurs
sélectionnés doivent permettre de suffisamment différencier les sources entre elles. On
parlera dans cette étude de « signatures » différentes. Le biomarqueur idéal serait donc un
composé  facilement  identifiable  et  exclusif  à  une  source  donnée.  Cependant  cela  est
rarement  le  cas,  les  sources  proches  phylogénétiquement  ou  spatialement,  pouvant
présenter  des  signatures  similaires.  Les  nombreuses  sources  de  matière  organique
présentes en milieu lagunaire rendent cette tâche d’autant plus complexe, nécessite pour
des résultats plus fiables de croiser les informations portées par plusieurs biomarqueurs. 

Dans  cette  étude  menée  dans  la  lagune  du Prévost,  les  analyses  des  signatures
isotopiques et des profils en acides gras ont été couplées pour 1) caractériser et identifier
les  sources  de  matière  organique  exploitées  (directement  ou  indirectement)  par  les
juvéniles de poissons de trois espèces aux régimes alimentaires différents. En particulier,
l’objectif  était  de 2) quantifier  et  comparer  la  contribution  des  macroalgues  à  la  MO
assimilée par les juvéniles de poissons de ces trois espèces, à différents stades juvéniles ;
et 3) de comprendre l’influence de cette assimilation sur leur croissance et leur condition
physiologique.

3.4.2 Matériel et méthodes

La lagune du Prévost se prête bien à cette étude car les macroalgues y sont très
représentées. À l’échelle de la lagune la biomasse de macroalgues atteignait en moyenne
de 13 000 t en 1996 (Morand and Briand, 1996), pour un recouvrement actuel en général
supérieur à 50 % (Cimiterra et al.,  2020). Les macroalgues vertes sont dominantes sur
l’ensemble de la lagune majoritairement représentées par des macroalgues opportunistes
appartenant aux genres Chaetomorpha, Cladophora et Ulva (Cimiterra et al., 2020). Des
macroalgues rouges y sont aussi observées mais en plus faible abondance. Le taux de
recouvrement de ce taxon est plus important à l’Ouest de la lagune (taux maximal de
50 %) qu’à l’Est de la lagune (taux maximal de 25 %) et est principalement représenté par
des espèces des genres Gracilaria et Chondria. Mise à part les macroalgues, des herbiers
de phanérogames (Ruppia sp.) peu denses sont aussi présents. Leur distribution spatiale
est restreinte à la bande sableuse qui borde les rives de la lagune au sud-ouest, si bien que
leur recouvrement à l’échelle de la lagune reste très faible (inférieur à 1 %, Cimiterra et
al., 2020). Le développement important des macroalgues dans la lagune du Prévost est en
partie favorisé voire exacerbé par les fortes concentrations en éléments nutritifs (N et P)
de  la  colonne  d’eau  et  des  sédiments,  qui  sont  d’une  part  héritées  du  caractère  très
eutrophe de la lagune jusqu’en 2005 (Ifremer, 2014), et d’autre part maintenues par la
minéralisation de l’importante biomasse produite au sein de la lagune et par l’apport de
nouveaux nutriments (dissous ou sous forme de détritus) provenant du Lèz et du canal du
Rhône-à-Sète (Castel et al., 1996). 

Comme dans la plupart des lagunes méditerranéenne la dynamique de croissance
des macroalgues  suit  celle  des éléments  nutritifs  et  des paramètres  environnementaux
globaux tels que la température et la luminosité.  Le cycle biologique des macroalgues
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vertes est caractérisée par de fortes biomasses à la fin du printemps ou en été (Menéndez
and Comín, 2000 ; Agostini et al.,  2003 ; Sfriso and Facca,  2007 ; Obrador and Pretus,
2010) après que les pluies et vents d’automne et d’hiver aient réalimenté la lagune en
nutriments  dissous  et  que  la  matière  organique  lagunaire  ait  été  minéralisée  par  les
communautés bactériennes (Castel et al., 1996). Au cours de l’été, le broutage par les
crustacés  et  gastéropodes  ainsi  que  la  dégradation  par  les  communautés  bactériennes
entraînent  une  diminution  rapide  de  la  biomasse  macroalgale  (Castel  et  al.,  1996 ;
Bachelet  et  al.,  2000).  La  période  de  présence  des  macrophytes  est  de  ce  fait  assez
étendue sur l’année et chevauche celle des juvéniles de poissons qui occupent la lagune
du Prévost.

Parmi les nombreuses espèces de poissons qui résident ou colonisent la lagune de
Prévost  au  stade  de  juvéniles,  rares  sont  celles  qui  sont  herbivores  et  s’alimentent
directement  de  macroalgues  (exception  de  la  saupe  Sarpa  salpa).  Les  régimes
alimentaires observés dans la lagune sont très divers et combinent surtout des régimes
carnivores  (ex :  Dicentrarchus  labrax),  omnivores  (ex :  Diplodus  sargus)  voire
détritivores  (ex :  Mugilidae).  La  matière  organique  issue  des  macroalgues  est  de  fait
rarement directement ingérée par les juvéniles mais peut tout de même être ingérée sous
forme fraîche notamment chez les poissons qui, pour s’alimenter, raclent ou fouissent la
surface des sédiments (ex : mulet, daurade). Cependant, deux voies indirectes majeures
d’assimilation  et  de  transfert  de  la  matière  organique  issue  des  macroalgues  vers  les
juvéniles  de  poissons  peuvent  être  identifiées.  L’une  s’effectue  par  l’ingestion  de
consommateurs  primaires  brouteurs  (amphipodes,  isopodes,  gastéropodes)  ou  encore
détritivores (amphipodes, gastéropodes, annélides) qui sont communément reportés dans
les  bols  alimentaires  des  juvéniles  de  poissons.  L’ingestion  des  macroalgues  par  ces
invertébrés peut varier selon le type de macroalgues considéré, car certaines espèces telles
que les ulves ont développé des stratégies pour limiter la prédation notamment par la
production de toxines (Van Alstyne et al., 2001). Il peut donc être fait l’hypothèse que les
macroalgues ne contribuent pas de la même manière à l’alimentation et à la croissance
des juvéniles selon l’espèce de macroalgue considérée. La deuxième voie de transfert est
la voie détritique, notamment chez les Mugilidés qui, ingèrent des sédiments et la matière
en  décomposition  des  macroalgues  qu’ils  contiennent  (Koussoroplis,  2010).  Les
différents modes d’alimentation existant dans les lagunes laissent penser que les sources
basales  contribuant  à  la  croissance  des  juvéniles  de  poissons  et  donc  celle  des
macroalgues puisse varier avec les guildes alimentaires et les espèces de poissons. 

De plus les régimes alimentaires des juvéniles ne sont pas encore définitifs à leur
arrivée dans la lagune mais évoluent au cours de leur vie lagunaire. Le régime des post-
larves,  souvent  carnivores,  repose  pour  beaucoup  d’espèces  sur  des  proies
zooplanctoniques  et  évolue  vers  un  régime  alimentaire  plus  diversifié,  exploitant
davantage  des  ressources  benthiques.  Ces  changements  s’opèrent  progressivement  à
mesure que les juvéniles de poissons élargissent leur niche trophique et spatiale aux fonds
benthiques et qu’ils acquièrent les caractéristiques morphologiques (apparition de dents,
taille de la bouche, capacité de nage, élongation du tube digestif…) leur permettant d’en
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exploiter les ressources. La contribution des macroalgues à croissance des juvéniles est
donc susceptible d’évoluer selon le stade de vie.

3.4.2.1Trois espèces de poissons aux régimes alimentaires contrastés

Parmis  les  espèces  présentes  dans  la  lagune du Prévost,  trois  d’entre  elles  sont
aujourd’hui décrites comme utilisant des sources trophiques différentes et potentiellement
les macroalgues sous forme fraîche ou détritiques pour deux d’entre elles :

• Liza aurata  

Liza aurata appelé coouramment « muge » ou « mulet » fait partie de la famille des
Mugilidae (Figure  3.9). C’est une espèce démerso-pélagique dont les juvéniles entrent
dans les lagunes méditerranéennes françaises entre les mois de novembre et avril (hors
épisodes  de  basses  températures)  et  en  ressortiraient  )  l’automne.  Les  mugilidae  se
placent  à  une  position  relativement  basse dans  le  réseau trophique,  avec des  niveaux
trophiques variant entre 1,0 et 3,3 selon l’espèce et le stade de vie considéré (Vinagre et
al.,  2012 ;  Como  et  al.,  2018)  et  est  donc  un  producteur  secondaire  de  protéines
relativement efficace (Ghasemzadeh et al., 2015).

Figure 3.9: Liza aurata au stade juvéniles (source Doris)

Les post-larves et les très jeunes juvéniles (inférieurs à 30 mm de longueur) sont en
revanche strictement carnivores, et s’alimentent essentiellement de crustacés et de larves
planctoniques  (copépodes,  larves  de  polychètes)  ou  benthiques  (copépodes
harpacticoïdes, Albertini-Berhaut, 1974 ; Ferrari and Chieregato, 1981). À ce stade, leur
alimentation reposerait donc davantage à la base sur le phytoplancton (consommé via le
zooplancton) et la matière organique détritique (via les copépodes harpacticoïde). Entre
20 et 30 mm, les juvéniles commencent à diversifier leur régime alimentaire, notamment
vers les végétaux (Luther, 1962 ; Ferrari and Chieregato, 1981 ; Eggold and Motta, 1992).

Le régime alimentaire « adulte » (à partir de 4-5 cm de longueur) est alors décrit
comme détritivore (Franco et al., 2008) et principalement basé sur la matière organique
présente dans les sédiments. Les muges s’alimentent pendant la journée et sont le plus
souvent observées dans des habitats au substrat nu (vaseux ou sableux) leur permettant
d’exploiter  la  matière  organique  des  sédiments.  Sa  bouche  dotée  de  prémaxillaires
protrusibles (ie. mâchoires qui peuvent être projetées en avant) lui permet de prendre des
bouchées de sédiments dont ils extraient la matière organique, et également de gratter les
biofilms  de  microalgues  et  bactéries  (microphytobenthos)  présents  sur  la  surface  des
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sédiments  et  des  macrophytes  (Odum,  1970 ;  King,  1988). Cette  exploitation  du
microphytobenthos  est  rare  chez  les  espèces  de  poissons  méditerranéens  et
particulièrement  caractéristique  des  poissons  appartenant  à  la  famille  des  Mugilidae
(Cardona, 2016). Bien que décrit comme détritivore,  L. aurata exploiterait également la
meiofaune et la macrofaune benthique, les macroalgues vertes et le plancton (phyto et
zoo) (Ferrari and Chieregato, 1981). Son appareil digestif long témoigne d’une capacité à
digérer  les  matériaux  végétaux et  à  les  transformer  pour  leur  croissance  et  condition
(Odum, 1970, Drake and Arias, 1984, Albertini-Berhaut, 1987).

• Diplodus sargus  

Figure 3.10: Diplodus sargus au stade de juvénile (source Fishbase)

Diplodus sargus, appelé couramment sars commun, est un poisson démersal qui fait
partie de la famille des Sparidae (Figure 3.10). Il entre dans les lagunes au début de l’été.
Sa taille est alors d’environ 25 mm (longueur totale). Il en ressort en général avant le
premier hiver.  D. sargus  est une espèce omnivore à tendance plutôt carnivore ayant un
niveau  trophique  relativement  haut.  Les  crustacés  de  petites  tailles,  que  sont  les
copépodes (au stade d’oeufs, de nauplii et d’adultes) et les cladocères, sont les proies les
plus abondantes dans le bol alimentaire des juvéniles mesurant de 15 à 50 mm. Cette part
diminuerait  avec  la  croissance  au  profit  des  amphipodes  (Rosecchi,  1987 ;  Arias  and
Drake, 1990 ; Sanchez-Velasco and Norbis, 1997). Cependant, les poissons (juvéniles),
les végétaux et les annélides représenteraient la plus grande part pondérale aussi bien chez
les plus petits juvéniles entre 15 et 50 mm que chez les individus supérieurs à 50 mm
(Rosecchi,  1987). La part pondérale des poissons consommés devient particulièrement
importante  (75 %) chez les individus supérieurs à 100 mm. Ceci s’expliquerait  par la
taille de leur bouche qui leur permet davantage de les ingérer. En mer les juvéniles de
taille supérieure à 150 mm dépendent aussi beaucoup des mollusques et échinodermes
(oursins, Rosecchi 1987). Parmi les espèces observées dans les lagunes les sars font partie
des rares cas à ingérer, de manière non accidentelle, des macroalgues fraîches. Sala and
Ballesteros (1997) montrent que les contenus stomacaux d’individus adultes occupant la
côte littorale rocheuse en Méditerranée contiennent une diversité de macroalgues allant de
macroalgues  rouges  aux macroalgues  vertes  en passant  par des  macroalgues  calcaires
dites  encroûtantes.  Ulva rigida,  qui  est  particulièrement  abondante  dans  la  lagune du

Rôle des lagunes pour les poissons                                         Page 37 sur 188



Prévost fait partie des macroalgues les plus représentées dans les estomacs étudiés. Les
juvéniles  de  cette  espèce  sont  d’ailleurs  souvent  observés  dans  des  habitats  en partie
composés de macroalgues (Ventura et al., 2014 ; Viglioga and Harmelin-Vivien, 2001). 

• Sparus aurata     

Figure 3.11: Sparus aurata au stade de juvénile (source Fishbase)

Sparus aurata appartient également à la famille des Sparidae (Figure  3.11). Cette
espèce démersale entre dans les lagunes à la fin de l’hiver autour du mois de mars et
ressort  des  lagunes  à  l’automne.  S.aurata  est  omnivore  mais  consomme très  peu  de
végétaux  contrairement  à D.  sargus.  En  lagune  son  bol  alimentaire  se  compose
essentiellement  de crustacés,  de poissons d’annélides  et  de décapodes.  Les plus petits
juvéniles (taille inférieure à 25 mm) consomment essentiellement des petites proies telles
que les naupliis de cirripèdes, les copépodes et les larves de polychètes. Entre 25 mm et
50  mm,  le  caractère  généraliste,  communément  reconnu  à  S.  aurata,  commence  à
apparaître.  À  ce  stade,  les  juvéniles  ingèrent  davantage  de  macro-invertébrés
majoritairement représentés par diverses crustacés (amphipodes, mysidacées, isopodes) et
polychètes ainsi que des poissons, Les gastéropodes font aussi partie des proies exploitées
par  cette  espèce.  Au-delà  de  50  mm,  des  bivalves  sont  ingérés  mais  les  poissons
constituent la plus grande part du bol alimentaire en termes de biomasse (Rosechi, 1987 ;
Escalas et al., 2015). Bien qu’exploitant des ressources proches de celles de D. sargus, les
deux espèces n’occupent par les habitats lagunaires de la même façon (voir partie 3.3.1).
S’il  est  communément  reconnu  que  D.  sargus affectionne  les  habitats  rocheux  ou
présentant des macrophytes, cela est moins évident pour S. aurata, qui ne présente pas
d’habitat préférentiel.

3.4.2.2Prélèvement et analyses des échantillons

• Périodes et sites de prélèvement

Compte  tenu  de  la  potentielle  variabilité  temporelle  et  spatiale  de  la  signature
isotopique  des  sources  de  matière  organique,  l’échantillonnage  a  été  effectué  sur  des
échelles temporelles et spatiales fines. Cinq répliquats de chacune des sources de matière
organique ont été échantillonnées en mai et en août 2021 sur une à deux stations au sein
de trois zones de la lagune (Ouest, Centre et Est, Figure 3.12). Les signatures isotopiques
des macroalgues et la matière organique sédimentaire étant particulièrement susceptibles
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de présenter des variations spatiales, les échantillons ont été prélevés sur l’ensemble des
stations  (exceptée  la  station  Centre)  lorsqu’elles  étaient  présentes  (la  distribution  de
certaines  espèces  de  macroalgues  étant  restreinte  spatialement).  Compte  tenu  de
l’hydrodynamisme  de  la  lagune  et  l’homogénéisation  probable  des  masses  d’eau  à
l’échelle des zones, l’échantillonnage de la matière organique particulaire été effectué à
une échelle spatiale plus large, les cinq répliquats ayant été échantillonnés sur une unique
station par zone.

Figure  3.12: Sites et zone de prélèvement des sources de matière organique et des juvéniles de poissons
dans la lagune du Prévost.

Il  a  été  supposé  que  4  mois  étaient  nécessaires  à  l’intégration  de  la  signature
isotopique des ressources alimentaires  de la  lagune à  celle  des juvéniles  de  Diplodus
sargus,  Liza aurata et  Sparus aurata. Afin de afin de prendre en compte la potentielle
évolution des signatures isotopiques au cours de leur croissance et jusqu’à leur fin de vie
lagunaire, les juvéniles de poissons des trois espèces étudiées ont été échantillonnées sur
trois périodes de juin à septembre 2021. Selon leur période de présence, les juvéniles des
trois espèces ont pu être échantillonnées au début du mois de juin, au milieu de l’été en
juillet et en fin d’été en septembre. Les résultats de la partie 3.3.1 ont permis d’identifier
les habitats où pouvaient être inféodés les juvéniles de petite taille. Ces derniers ont donc
été capturés sur 4 stations (points noirs sur la Figure 3.12) à l’échelle du micro-habitat.
Les juvéniles de plus grande taille, étant supposés plus mobiles ont été échantillonnés à
plus large échelle à l’Ouest et à l’Est de la lagune à l’aide de capéchades (Figure 3.12).

• Prélèvements et traitement des échantillons

Sur chaque station dédiée (Figure 3.12), 20 litres d’eau divisés en 5 répliquats ont
été prélevés au milieu de la colonne d’eau dans des bouteilles et transportées au frais dans
des  glacières.  L’eau  prélevée  a  été  premièrement  filtrée  par  gravité  sur  un  tamis  de
200µm afin de retirer les grosses particules en suspension. Le filtrat obtenu a ensuite été
filtré  sur  filtres  Whatmann  GF/F  (diamètre  de  47mm),  préalablement  décontaminés
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pendant 4 heures à une température de 450°C. L’ensemble des filtres ont été conservés
séparément à -80°C en attente d’analyses.

La matière organique sédimentaire a été prélevée par carottage (carotte de pvc de
10 cm de diamètre)  sur 10 répliquats  (5 répliquats  pour les  analyses isotopiques  et  5
répliquats pour les analyses lipidiques). Après avoir retiré l’eau contenue dans la carotte,
les  deux premiers  centimètres  de sédiment  ont été  prélevés  et  couverts  d’eau de mer
artificielle  dans  des  sachets  placés  au  frais  dans  une  glacière.  Au  laboratoire  les
échantillons ont été filtrés sur un tamis de 1 mm afin de retirer les organismes contenus
dans les sédiments. Le filtrat  obtenu a été également filtré sur filtres Whatmann GF/F
(diamètre de 47mm) décontaminés (4 h, 450°C). Les filtres ont été stockés à -80°C en
attente d’analyses.

Sur  chacune  des  stations,  5  répliquats  des  espèces  de  macrophyte  les  plus
représentées dans la lagune ont été prélevés à la main et transportés au laboratoire dans
des sachets remplis d’eau, au frais dans une glacière. Au laboratoire, les macroalgues ont
été débarrassées des organismes épiphytes à l’aide d’une brosse à dent puis rincées à l’eau
distillée.  L’ensemble  des  échantillons,  ont  été  stockés  séparément  à  -80°C en  attente
d’analyses.

Concernant les poissons, les juvéniles de petite taille ont été capturés à l’aide d’une
senne de plage de 8 m de long tandis  que les juvéniles  de plus grande taille  ont été
échantillonnés à l’aide d’un engin passif (capétchade) posé dans la lagune pendant 12
heures. Les juvéniles capturés ont été maintenus vivants jusqu’au laboratoire dans des
seaux dont l’eau était fréquemment renouvelée afin de maintenir un taux d’oxygénation
suffisant.  Une fois  au laboratoire  les  juvéniles  ont  été  euthanasiés  par la  méthode de
chocage à  froid,  mesurés  (mm) et  pesés (milligramme)  avant  de prélever  du tissu au
niveau de leur muscle dorsal. Pour ce faire, à l’aide d’ustensiles stérilisés, les poissons ont
été écaillés sur la zone dorso-ventrale, et légèrement incisés pour en retirer la peau. Un
bout  de  tissu  (ou  l’ensemble  du  muscle  dorsal  pour  les  individus  <  30  mm)  a  été
rapidement prélevés sur chaque muscle et placés au frais dans des tubes Eppendorf (un
tube pour  chaque analyse)  plongés  dans  de la  glace  afin  de limiter  la  dégradation  et
l’oxydation des tissus. En l’attente des analyses lipidiques et isotopiques, les échantillons
de muscles ont été stockés à -80°C. Les échantillons destinés aux analyses isotopiques ont
par la suite été lyophilisés puis broyés à l’aide d’un broyeur à bille ou d’un mortier en
jade.

• Acidification des échantillons pour la mesure de la signature en carbone des
sources

L’obtention  de  la  signature  isotopique  en  carbone  des  matrices  échantillonnées
(excepté eux de poissons) nécessite une acidification des échantillons afin d’éliminer les
carbonates  inorganiques  reconnus pour induire  des biais  dans  la  signature en carbone
(DeNiro and Epstein, 1978), Avant la congélation à -80°C, les macroalgues et la matière
organique particulaire filtrée ont été mis en contact avec de l’acide chlorhydrique (HCl) à
5 %  quelques  secondes  (jusqu’à  ce  que  les  bulles  témoignant  d’une  réaction  de
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décarbonatation disparaissent), puis abondamment rincé à l’eau distillée. Les échantillons
de MOS étant plus riche en carbonates, le processus de décarbonation est plus long. Suite
à la congélation à -80°C les échantillons ont été lyophilisés puis acidifiés dans des petits
mortiers  en  porcelaine  par  ajout  progressif  d’acide  chlorhydrique  à  5 %.  Une fois  la
décarbonation  terminée,  les  échantillons  ont  été  rincés  plusieurs  fois  à  l’eau  distillée
jusqu’à ce que le pH de l’eau surnagente soit à 7. Par la suite les échantillons ont été mis à
l’étuve à 60°C pendant 48 heures afin de permettre l’évaporation complète  de l’acide
chlorhydrique et de l’eau. 

•  Analyses isotopiques

L’ensemble des échantillons destinés à l’analyse isotopique a été lyophilisé puis
broyé.  Dans  le  cas  de  la  matière  organique  particulaire  (MOP),  la  surface  des  filtres
lyophilisés a simplement été grattée à l’aide d’un scalpel afin de prélever le moins de
fibres issues du filtre que possible. Chaque échantillon a ensuite eté pesé, encapsulé puis
envoyé au laboratoire  de Brest pour analyse (spectromètrie  de masse isotopique).  Les
mesures  de  rapports  isotopiques  sont  exprimées  dans  l’unité  standard  δ‰. Elles  sont
basées  sur  l’utilisation  d’un  standard  universel,  auquel  sont  comparés  les  rapports
isotopiques des échantillons :

La valeur des standards universels est par convention de 0 ‰. Pour l'azote on se
réfère à l'azote atmosphérique. Pour le carbone, le standard de référence est le PDB (Pee
Dee Belemnite standard), distribué par le National Bureau of Standard de Washington ou
l'Agence Internationale pour l'Energie Atomique de Vienne.

•  Analyses lipidiques

Les lipides totaux ont été extraits des différentes matrices (poissons, macrcoalgues,
matière organique particulaire set sédimentaire) selon la méthode décrite par Folch et al.,
(1957).  Un  mélange  de  solvants  chloroforme/méthanol  (2:1)  contenant  0,01 %
hydroxytoluène butylé (BHT) comme antioxydant a été ajouté aux matrices congelées et
placées dans des tubes stérilisés. Après agitation (vortex), les tubes ont été placés sous
azote pendant au moins 10 secondes afin de chasser l’oxygène contenu dans les tubes et
ainsi limiter l’oxydation des acides gras. Les échantillons ont par la suite été congelés (-
25°C) puis analysé au laboratoire de Brest.

3.4.2.3Analyses des données

• Variabilité des signatures isotopiques des sources de matière organique et des
juvéniles de poissons

Les  signatures  isotopiques  des  sources  ont  été  testées  entre  chaque  mois
d’échantillonnage  (juin  et  août)  et  sur  l’ensemble  de  la  période  par  une  analyse
multivariée (PERMANOVA). Un test post-hoc appliqués à ces signatures a permis de
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grouper  les  sources  ne  présentant  pas  de  signatures  significativement  différentes.  Les
signatures des groupes obtenus ont également été comparées à celles des sources non
échantillonnées mais dont les signatures sont issues de la littérature. (Tableau  3.1). La
variabilité spatiale et temporelle des valeurs de  δ15N et  δ13C des sources de chacun des
groupes de sources a également été testée par une analyse multivariée (PERMANOVA)
avec la Période et la Stations comme facteurs fixes. Puis, pour chaque groupe de source et
élément isotopique, l’effet de la période et l’effet de la station au sein de chaque période
ont pu être caractérisés par une analyse univariée des variances (ANOVA) suivie d’un
test post-hoc de Tukey. 

Tableau  3.1:  Signature  isotopique  (δ15N  et  δ13C  en  ‰)  moyenne  et  références  bibliographiques  des
principales sources de matière organique non échantillonnées dans cette étude.

De  la  même  manière,  les  différences  de  signatures  isotopiques  entre  les  trois
espèces  de  poissons  ont  été  mises  en  évidence  par  une  analyse  multivariée
(PERMANOVA) et caractérisées par un test post hoc. Pour chaque espèce, la variabilité
spatio-temporelle de leurs signatures isotopiques a enfin été testée en utilisant une analyse
multivariée (PERMANOVA).

• Modèle de mélange isotopique

Les  contributions  relatives  des  différentes  sources  de  matière  oragnique  à  la
composition des pools de matière  organique particulaire  (MOP) et  dans les sédiments
(MOS)  ont  été  évaluées  en  utilisant  un  modèle  de  mélange  bayésien  spécifiquement
développé pour les études des signatures isotopiques sur le package R SIAR (Parnell et
al., 2010). Il s’agit d’une méthode d’évaluation des contributions de sources multiples à
un pool de matière organique (ici un poisson), en prenant en compte non seulement les
signatures des différentes sources, mais aussi les incertitudes et variabilités autours de ces
estimations. Cet outil considère toutes les combinaisons de mélange possibles et évalue la
distribution de leur probabilité ainsi que les intervalles de confiance correspondants. La
combinaison  la  plus  probable  est  fournie  en  sortie  avec  la  valeur  médiane  de  la
distribution ainsi que les intervalles de crédibilités bayésiens à 50, 75 et 95 %. Dans cette
étude nous nous appuierons principalement sur la valeur médiane de la distribution. 

Les  modèles  de  mélange  ont  été  utilisés  ici  pour  estimer  la  contribution  de  la
matière organique issue des différentes sources à la composition finale des muscles des
juvéniles de poissons de D. sargus, L. aurata et S. aurata à différents stades de vie (J1, J2
et J3). En cas de variabilité spatiale significative de la signature isotopique des juvéniles,
les  modèles  de  mélange  ont  été  détaillés  par  zone  de  capture.  Les  facteurs
d’enrichissement trophique (TEF) entre les sources de matière organique et les juvéniles
de poissons ont été estimés pour chaque espèce et chaque stade de vie selon la méthode
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décrite par Reid et al. (2008) qui consiste à calculer les TEF d’un consommateur selon la
part  de  producteurs  primaires,  consommateurs  primaires  et  secondaires  dans  son  bol
alimentaire et à leur appliquer le TEF propre à chaque niveau de consommateur (Figure
3.13).

Figure  3.13: Réseau trophique simplifié utilisé pour calculer  les shifts  trophiques en δ13C et δ15N. Les
flèches pointent des sources vers les consommateurs. Les x i représentent les proportions de chaque source
dans le bol alimentaire du consommateur. Le TEFproie désigne le shift trophique des proies et le TEFpoiss le
shift trophique propre à chaque espèce de poisson et stade de vie.

Pour cela le TEFproie a été évalué à partir des TEF spécifiques à de nombreux invertébrés
et poissons marins (données sur muscles ou corps entier) listés dans Caut et al. (2009). Il
correspond à un TEFproies de 1,3 ± 0,7‰  et 2,3 ± 0,8‰ pour δ13C et δ15N respectivement.
Le TEFpoiss utilisé pour S. aurata (3,0 ± 0,1‰ pour δ13C et 3,6 ± 0,8‰ pour δ15N) a été
utilisé précédemment par Escalas et al. (2015). Il est issu des résultats d’une expérience
menée sur la modification du bol alimentaire sur des juvéniles de 6 mois. En l’absence de
TEFpoiss spécifiques  pour  L.  aurata et  D.  sargus,  les  TEF  d’espèces  proches  ont  été
retenus. Ainsi, le TEFpoiss de L. aurata utilisé dans cet étude est de 2,1 ± 0,7‰ pour δ13C
et 3,8 ± 0,4‰ pour  δ15N (Mugil liza -  Valenciennes 1836) alors que le TEFpoiss de  S.
aurata  a été appliqué à  D. sargus. A partir de ces valeurs et de la littérature,  les TEF
globaux ont  été  estimés (Tableau 3) puis implémentés  dans les différents modèles  de
mélange.

Tableau  3.2: Taux d’enrichissement trophiques (‰) calculés pour chacune des espèces pour des tailles
correspondant aux régimes alimentaires de juvéniles en début de vie lagunaire (Taille < 30 mm) et en fin
de vie lagunaire (Taille > 30 mm).

Espèce Taille (mm)
D. sargus  < 30 6.13 ± 1.68 4.43 ± 0.87

> 30 7.56 ± 2.18 5.24 ± 1.30

L. aurata  < 30 5.41 ± 0.96 3.01 ± 1.19
> 30 3.98 ± 0.46 2.20 ± 0.76

S. aurata  < 30 7.90 ± 2.30 5.43 ± 1.41
> 30 8.09 ± 2.36 5.54 ± 1.47

δ15N δ13C
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• Analyses statistiques des profils en acides gras

Les valeurs d’acides gras ont été reportées comme pourcentage de la masse totale
d’acide gras. Seuls les acides gras dont la proportion est en moyenne supérieure à 1 %
dans tous les types de matrices ont été gardés pour caractériser les profils en acide gras
des différentes sources de matière organique et des juvéniles de poissons.

Une première analyse en composante principale (ACP) suivie d’une classification
hiérarchique ont été appliquées aux valeurs moyennes d’acide gras des sources de matière
organique afin d’identifier d’une part les sources aux profils similaires et d’autre part les
acides gras les plus caractéristiques pour chacun des clusters. Les différences de profils en
acides gras entre les sources ont été testées par une analyse multivariée (PERMANOVA)
et précisées pour chaque acide gras par une ANOVA suivie d’un test post-hoc de Tukey.
Afin  de  répondre  aux  conditions  de  normalité  et  d’homoscédasticités  nécessaire  à
l’ANOVA, les données de pourcentage ont été transformées (log).

Les différences de profils en acide gras entre les trois espèces de poissons ont été
testés  de  la  même  manière.  Des  indicateurs  de  carnivorie  (18:1n-9/18:1n-7)  et  de
condition  physique  (20:5n-3/22:6n-3  et  20:5n-3/20:4n-6)  ont  été  calculés  et  comparés
entre les différentes espèces. Une ACP a également été appliquée aux données d’acide
gras des juvéniles afin de mettre  en évidence les différences de profils  entre les trois
espèces. Celle-ci a été réalisée sur un nombre restreint d’acides gras :

- les plus caractéristiques des clusters issus de la classification hiérarchique,

- les acides gras reconnus pour avoir un rôle essentiel pour les poissons, ainsi que

- les AG caractéristiques des bactéries (anteiso:15 et iso 15 : 17:00) regroupé dans une
nouvelle variable « Bactérie ».

Afin d’éviter la redondance de l’information apportée par chaque acide gras, seuls ceux
ne présentant pas une forte corrélation entre eux (coefficient de corrélation inférieur à 0.8)
ont été conservés.

• Définition des stade de vie des juvéniles de poissons

Pour  caractériser  la  condition  des  juvéniles  de  chaque  espèce,  le  facteur  de
condition relative Kn a été calculé. Il est définit comme le ratio entre le poids individuel
d’un poisson (w) et le poids individuel estimé (we) à partir de la relation taille-poids de la
population de poissons échantillonnés1.

Pour  chaque  espèce,  la  variabilité  spatio-temporelle  du  poids,  de  la  taille  et  la
condition des juvéniles ont été testées en utilisant une ANOVA. A l’issue du test post-
hoc, deux à trois stades juvéniles (J1, J2, J3) présentant des caractéristiques suffisamment 

différentes ont pu être définis pour chacune des espèces de poissons. Parmi ces stades, les
juvéniles J1 correspondent aux juvéniles les plus proches du stade de post larves et les

1 log(we)=log(a)+b*log(LS) avec LS la longeur standard du poisson
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juvéniles J3 correspondent aux individus en fin de vie lagunaire, les juvéniles J2 étant à
un stade intermédiaire de croissance.

3.4.3 Résultats

3.4.3.1Contribution des sources de matière organique à la signature
isotopique des juvéniles de poissons

• Variabilité spatio-temporelle des signatures isotopiques des sources

Au sein de la lagune les signatures des sources échantillonnées varient entre –20.42
± 1.3 ‰ (matière organique particulaire lagunaire) et -8.08 ± 0.64 ‰ (Herbier) en δ13C et
entre 3.71 ± 2.43 ‰ (Herbier) et 11.88 ± 1.27 ‰ (Alsidium sp.) en δ15N (Tableau 3.3).
Les signatures isotopiques des différentes sources de matière organique sur l’ensemble de
la  période  (mai-août)  se  différentient  statistiquement  sur  la  période  de  travail
(PERMANOVA, p=0,001). L’herbier est caractérisé par la plus haute valeur de δ13C et la
plus faible valeur de δ15N et se distingue significativement de toutes les autres sources. La
MOS est elle caractérisée par de faibles valeurs en δ15N (Tableau  3.3). Les différentes
espèces de macroalgues rouges (Alsidium sp.,  Chondria sp. et  Gracilaria sp.) ont des
signatures  isotopiques  similaires  (PERMANOVA,  p>0,355)  caractérisées  par  les  plus
fortes signatures en δ15N et une signature moyenne de −19.99 ± 1.25 ‰ en δ13C (Tableau
3.3). Les macroalgues vertes (Chaetomorphae sp., Ulva sp. et Cladophora sp.) présentent
elles  aussi  des  signatures  similaires  entre  elles  (PERMANOVA,  p≥0,05).  La  valeur
moyenne de ce groupe est inférieure en δ15N et supérieure en δ13C par rapport à celle des
macroalgues rouges. La MOP est enfin la source de matière orgainque la plus enrichie en
13C.

Tableau 3.3: Signatures isotopiques (δ15N et δ13C en ‰) des principales sources de matière organique dans
la  lagune  du  Prévost  moyennées  sur  la  période  Mai-Août  (moyenne  ±  erreur  standard).  Les  lettres
indiquent les groupes de sources ayant des signatures significativement différentes (p<0,05)
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Par  ailleurs,  les  signatures  isotopiques  du  phytoplancton  marin  et  de  la  MOP
continentale  issues  de  la  littérature  (Tableau  3.1)  sont  également  significativement
différentes  des  signatures  des  groupes  de  sources  échantillonnées  (PERMANOVA,
p<0,01). En revanche, le microphytobenthos dont les valeurs de δ13C et δ15N ne sont pas
staistiquement  défférentes  des  cinq  groupes  de  sources  ne  peut  être  dissocié
(PERMANOVA,  p>0,05).  Il  ne  peut  pas  être  exclu  que  cette  source  « pure »  soit
contenue dans toutes les autres sources échantillonnée que ce soit sous forme benthique,
épilithique ou en suspension dans la colonne d’eau.

Du fait des apports d’eaux d’origine marine et terrestre dans la lagune du Prévost, la
signature isotopique de la matière organique particulaire de la lagune (MOP) résulterait
d’un  mélange  de  MOP  continentale  et  de  phytoplancton  marin  et  lagunaire.  Les
signatures isotopiques du phytoplancton marin et de la MOP continentale issues de la
littérature (Tableau 3.1) sont significativement différentes de celle de la MOP lagunaire
(PERMANOVA,  p=0,001,  Tableau  4).  Cependant  d’après  le  modèle  de  mélange  il
semble que la MOP lagunaire soit essentiellement issue d’un mélange de phytoplancton
lagunaire  (79 %)  et  de  phytoplancton  marin  (13 %).  La  contribution  de  la  MOP
continentale serait cependant beaucoup moindre (8 %). 

De nombreuses sources aussi bien allochtones que autochtones à la lagune (MOP
continentale, phytoplancton marin et lagunaire, macroalgues, herbier) ont pu alimenter le
pool de matière organique sédimentaire lagunaire (MOS). Dans le cadre de cette étude,
toutes  les  sources  précédemment  citées  présentent  des  signatures  significativement
différentes  de  celle  de  la  MOS lagunaire  (PERMANOVAs,  p<0,014).  Le  modèle  de
mélange révèle que la MOS lagunaire serait constitué principalement de phytoplancton
marin (57 %). Le phytoplancton lagunaire (16 %), la MOP continentale (11 %), l’herbier
(9 %)  et  les  macroalgues  (7 %)  présenteraient  elles  des  contributions  inférieures
relativement proches.

• Variabilité spatio-temporelle des signatures en δ13C et δ15N

Les résultats obtenus pendant la période d’étude dans la lagune du Prévost mettent
en évidence une forte variabilité spatio-temporelle de la signature de chaque source de
matière organique lagunaire (PERMANOVA, p<0,018) avec une interaction significative
de ces deux facteurs (PERMANOVA, p<0,014) excepté pour les macroalgues vertes pour
qui  les  signatures  n’ont  varié  que  selon  la  zone  d’échantillonnage  (PERMANOVA,
p=0,007,  Tableau  3.4).  De  mai  à  août,  la  variation  la  plus  importante  en  δ13C a  été
observée pour les macroalgues  rouges (diminution de 1,02  ‰ de juin à août)  et  pour
l’herbier de Ruppia sp. (augmentation de 1,02 ‰ de juin à août). Concernant le δ15N, des
écarts  plus élevés ont été observés pour l’herbier  (diminution de 3,53 ‰ entre mai  à
août). Pour les autres sources, ces écarts  ne dépassent pas 1,08 ‰ (pour la MOS) en
valeur absolue (Tableau 3.4).
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Tableau 3.4: Variabilité temporelle des signatures en δ15N et en δ13C des sources de matière organique entre
les mois de juin et août

Pour  la  majorité  des  sources,  les  signatures  isotopiques  varient  spatialement
(PERMANOVA, p<0,002) mais avec des tendances différentes selon le mois, la source et
l’élément isotopique considéré (Figure 3.14).

Figure 3.14: Variations spatiales des signatures en δ15N et en δ13C en Juin et Août entre les zones Ouest,
Centre et Est. Les lettres indiquent les groupes avec des signatures significativement différentes d’après le
test de Tukey. La localisation des sites est présentée sur la Figure 1 et les codes des sources sur le Tableau
2.
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Au mois de juin, la MOP présentent une variabilité spatiale notable avec des valeurs
significativement plus élevées en δ13C et en δ15N dans la zone Ouest (δ15N = 9,15 ± 0,24
‰, δ13C = −17,81 ± 0,50 ‰) que dans la zone Centre (δ15N = 7,97 ± 0,24 ‰, δ13C =
−21,55 ± 0,16 ‰, PERMANOVA, p<0,001) et dans la zone Est (δ15N = 8,39 ± 0,21 ‰,
δ13C = −20,60 ± 0,15 ‰, Figure 2.7) (PERMANOVA, p-values < 0,03). Le rapport C:N
de la MOP  est bas en moyenne et relativement homogène entre les différentes zones
(Tableau 3.5). Concernant les macroalgues vertes, seule la signature en azote présente
des variations  spatiales significatives,  avec un δ15N plus élevé dans la zone Est de la
lagune (9,31 ± 0,65 ‰, Figure  3.14) que dans sa partie  Centre (11,1 ± 0,93 ‰). Au
contraire,  seule  la  signature  en  δ13C  est  significativement  plus  élevée  pour  les
macroalgues rouges dans la zone Est de la lagune (−18,68 ± 1,17‰) que dans sa partie
Ouest (−20,42 ± 0,93‰). Aucun effet spatial des signatures isotopiques ou du rapport
C:N n’a été observé pour la MOS (Figure 3.14, Tableau 3.5).

Tableau 3.5: Variabilité spatiale du rapport C:N en juin et août de la matière organique particulaire (MOP)
et de la matière sédimentaire (SOM) dans la lagune du Prévost.

Au  mois  d’août,  les  signatures  isotopiques  des  sources  ont  varié  spatialement
(Figure  3.14). Dans le cas de la MOP, les signatures en carbone et en azote sont plus
proches mais restent significativement différentes avec en moyenne le δ13C qui varie entre
−21,59 ± 0,20 ‰ à l’Est et −20,56 ± 0,08 ‰ à l’Ouest de la lagune et le δ15N qui varie
entre 7,78 ± 0,22 ‰ à l’Ouest et 8,59 ± 0,21 ‰ au Centre de la lagune du Prévost. Le
rapport C:N de la MOP reste faible avec cependant des différences plus marquées entre la
zone Est (2,7 ± 0,6) et la zone Centre (5,0 ±1,4). À cette période, les valeurs de δ13C de la
MOS sont significativement plus enrichies dans la partie Est (-17,51 ± 0,53 ‰) que dans
les parties Centre et Ouest de la lagune (respectivement -20,00 ± 1,51 ‰ et -20,05 ± 0,52
‰, Figure  3.14). Les différences de signature isotopique en azote de la MOS, bien que
significatives entre les parties Ouest (6,65 ± 0,51 ‰) et Est (5,61 ± 0,40 ‰) sont toutefois
restées peu marquées. Contrairement au mois de Juin, les valeurs du rapport C:N de la
MOS sont plus contrastées variant de 10.07 ± 0.91 dans la partie Ouest à 11,0  ± 0,6 dans
la partie centrale de la lagune (Tableau 3.5). Dans  le  cas  des  macroalgues  vertes  et
rouges, il persiste une différence sur le δ15N. Pour ces deux groupes, les macroalgues de la
zone centrale de la lagune présentent les signatures les plus enrichies (12,02 ± 1,19 ‰ et
12,65 ± 1,20 ‰ respectivement  pour  les  macroalgues  vertes  et  rouges)  alors  que les
valeurs les plus appauvies ont été mesurées dans la partie Ouest pour les macroalgues
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Source Zone Juin Août

MOP
Ouest 5.06 ± 0.95 4.17 ± 1.84
Centre 5.87 ± 1.82 5.01 ± 1.36

Est 6.48 ± 2.08 2.71 ± 0.58

MOS
Ouest 10.07 0.91 6.82 2.82
Centre 11.02 ± 0.60 10.60 ± 0.93

Est 10.34 ± 1.47 16.81 ± 3.42



vertes (9,86 ± 1,44 ‰) et dans la partie Est de la lagune pour les macroalgues rouges
(9,41 ± 1,47 ‰, Figure 3.14).

• Origine de la matière organique assimilée par les poissons 

Entre juin et septembre, 61 individus de D. sargus, 55 individus de L. aurata et 60
de  S . aurata ont été capturés. Les signatures isotopiques moyennes de l’ensemble des
juvéniles  présentent  une  gamme  de  10 ‰  pour  le  δ13C  et  pour  le  δ15N,  avec  des
différences significatives entre les ratios isotopiques des poissons selon l’espèce et leur
stade de vie (Figure  3.15). Chez les individus capturés en juin-juillet  comme chez les
juvéniles capturés en septembre, L. aurata se démarque particulièrement des deux autres
espèces. Quelle que soit la période de capture, le δ15N de  L.aurata  varie entre 11,79 ±
0,57  ‰ (juin-juillet)  et  10,22  ±  1,29  ‰ (septembre).  Cette  signature  en  azote  reste
significativement  inférieure  (Test  de  Conover,  p<0,001)  à  celles  de  D.  sargus  et  S.
aurata, qui varient respectivement entre 13,95 ± 0,82 ‰ (juin-juillet) et 14,32 ± 0,69 ‰
(septembre) et entre 14,19 ± 0,93 ‰ (juin-juillet)  et 13,01 ± 0,21 ‰ (septembre).  Ce
contraste spécifique est également marqué pour la signature en carbone (Figure 3.15). L.
aurata présente un δ13C moyen (-17,67 ± 1,05 ‰) inférieur à ceux de D. sargus (-16,42 ±
0,57  ‰)  et  S.  aurata (-15,28  ±  0,76  ‰)  en  Juin-juillet.  Au  mois  de  septembre,  la
signature moyene de L. aurata (-12,01 ± 0,74 ‰) est en revanche supérieure à celle de S.
aurata (-14,40 ± 1,65 ‰) et de D. sargus (-15,57 ± 1,09 ‰).

Figure 3.15: Biplot des δ15N et δ13C des sources de matière organique (MA rouges =Macroalgues rouges,
MA vertes = Macroalgues vertes, RUP = Herbier de Ruppia sp., PHY = Phytoplancton marin, MOP =
Matière organique particulaire, MOS = Matière organique sédimentaire) et du muscle des juvéniles de D.
sargus (bleu), L. aurata (jaune) et S. aurata (orange).
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La signature  isotopique  des  juvéniles  de  L. aurata varie  largement  au cours  de
l’étude (Figure 3.15). Les individus capturés au mois de juin dans les parties Ouest et Est
mesurent en moyenne 6,41 ± 0,71 cm (LT) avec un poids moyen de 2,4 ± 0,84 g (Tableau
3.6, Figure 3.16). Ces individus ont une signature isotopique moyenne en δ13C et en δ15N
égales à -17,67 ± 1,05 ‰ et 11,79 ± 0.57 ‰ (Tableau 3.6, Figure 3.16) ainsi qu’un indice
de condition moyen de 0,98 ± 0,11, non significativement différent entre les deux zones
de capture (PERMANOVA, p>0,123, Tableau  3.6). En septembre (après trois mois de
croissance dans la lagune du Prévost), les juvéniles de  L. aurata sont en moyenne plus
grands (15,93 ± 0,69 cm) et plus gros (33,76 ± 5,32 g) mais leur indice de condition reste
similaire  à  celui  des  juvéniles  capturés  en  Juin/juillet  (PERMANOVA,  p>0,077).  La
signature isotopique des individus  au cours de la période a significativement  changée
(PERMANOVA p<0,001)  avec  un  enrichissement  en  carbone  de  près  de  5 ‰ et  un
appauvrissement en azote de 1 ‰ (Tableau  3.6, Figure 2.9). Au stade J1 (période Juin-
Juillet),  la  majeure  partie  de  la  matière  assimilée  par  les  juvéniles  de  L.  aurata
proviendrait  du  phytoplancton  marin  (63%,  Figure  3.17).  La  MOP  représenterait  la
deuxième  source  la  plus  exploitée  (19%).  Au  stade  J2  (période  Août-Septembre),  le
phytoplancton marin représenterait toujours une part importante de la nourriture assimilée
par cette espèce (62%, Figure 3.18) mais la contribution des macroalgues vertes s’élerait
en moyenne à 31 %.

Figure 3.16: Taille (cm) et signatures isotopiques δ13C (a) et δ15N (b) des juvéniles de D. sargus, L.aurata 
et S. aurata selon leur mois (juin, juillet, août) et zone de capture (Ouest, Centre, Est).
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Tableau 3.6: Evolution des signatures isotopiques (δ15N et δ13C en ‰), longueur totale (cm),  poids (g) et
indice de condition (Kn) des trois espèces de poissons dans la lagune du Prévost entre les mois de Juin,
Juillet et Août (moyenne ± erreur standard). N= nombre d’individus.

Espèce Mois Poids (g) Kn N

D. sargus Juin 13.84 ± 0.62 -16.54 ± 0.55 2.43 ± 0.26 0.25 ± 0.10 1.60 ± 0.39 25
Juillet 14.38 ± 1.39 -15.91 ± 0.36 4.87 ± 0.18 1.82 ± 0.26 1.36 ± 0.07 6

Septembre 14.32 ± 0.69 -15.57 ± 1.09 11.02 ± 0.87 25.21 ± 5.95 1.50 ± 0.14 30

L. aurata Juin 11.79 ± 0.57 -17.67 ± 1.05 6.41 ± 0.71 2.40 ± 0.84 0.98 ± 0.11 25
Septembre 10.22 ± 1.29 -12.01 ± 0.74 15.93 ± 0.69 33.76 ± 5.32 0.95 ± 0.09 30

S. aurata Juin 14.55 ± 0.85 -15.44 ± 0.61 8.6 ± 0.59 7.23 ± 1.80 0.97 ± 0.12 16
Juillet 13.78 ± 0.86 -15.1 ± 0.89 8.67 ± 0.54 7.58 ± 2.09 0.98 ± 0.13 14

Septembre 13.21 ± 1.04 -14.4 ± 1.65 16.16 ± 1.10 62.23 ± 13.39 0.99 ± 0.08 30

δ15N δ13C Longueur totale 
(cm)
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Figure 3.17: Contribution des sources de matière organique (PHY = phytoplancton marin, MOP = matière 
organique particulaire, MAV = macroalgues vertes, MAR = macroalgues rouge) à la signature du muscle de
juvéniles de stade J0 et J1 de S. aurata, D.sargus, de L. aurata dans les différentes parties de la lagune du 
Prévost. Les signatures des sources utilisées pour chaque modèle de mélange sont présentées dans l’Annexe
4 – Partie 6.4
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Figure 3.18: Contribution des sources de matière organique (PHY = phytoplancton marin, MOP = matière 
organique particulaire, MAV = macroalgues vertes, MAR = macroalgues rouge) à la signature du muscle de
juvéniles de stade J2 (août-septembre) de D.sargus (jaune), de L. aurata (bleu) et S. aurata (orange)  à 
l’échelle de la lagune du Prévost. Les signatures des sources utilisées pour ces modèles des mélange sont 
présentées dans l’Annexe 4 – Partie 6.4

Au début de la période d’étude (juin-juillet), les juvéniles de S. aurata présentent
en moyenne des tailles et des poids comparables quelque soit la zones de la lagune (LT
moyenne 8,63 ± 0,56 cm et  poids  moyen 7,39 ± 1,91 g,  Tableau  3.6).  Les  juvéniles
prélevés  dans la  partie  Est  de la  lagune présentent  néanmoins  un indice de condition
moyen (1,08 ± 0,12) supérieur à celui des individus issus des zones Centre (0,95 ± 0,10)
et  Ouest  (0,93 ± 0,13) avec des  différences  significatives  uniquement  entre  les  zones
Centre et Est (Test de Conover, p=0,046). Les juvéniles capturés à cette période et issus
de la  zone Est présentent  des valeurs  de δ15N légèrement  mais  significativement  plus
appauvries (13,28 ± 0,56 ‰) que les individus capturés au Centre (14,26 ± 0,87 ‰) et à
l’Ouest  (14,56 ± 0,83 ‰) de la  lagune (Test  de Conover,  p<0,009,  Figure  3.15).  La
signature isotopique des juvéniles en carbone issus de la zone Est est quant-à elle enrichie
(-14,52 ± 0,77 ‰) par rapport à celle des juvéniles issus des zones Ouest (-15,35 ± 0,36
‰) et Centre (-15,6 ± 0,70 ‰, Tests de Conover, p<0,048). En septembre, la longueur
totale des juvéniles capturés est en moyenne de 16,16 ± 1,10 cm pour un poids moyen de
62,23 ± 13,39 g (Tableau  3.6). Aucune évolution significative de l’indice de condition
entre  ces  deux  période  n’a  été  observée  (PERMANOVA,  p=0,501).  Bien  que  moins
marquées que pour les juvéniles de L. aurata, la signature isotopique des juvéniles de S.
aurata varie également significativement au cours de l’étude (PERMANOVA, p=0,040,
Figure  3.15) avec  un δ15N moyen supérieur et un δ13C inférieur en septembre (Tableau
3.6) par rapport à celui mesuré sur les individus capturés en juin-juillet (14,19 ± 0,93 ‰
pour le δ15N et -15,28 ±0,76 ‰ pour le δ13C).
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Au  stade  J1  (période  Juin-Juillet),  la  majeure  partie  de  la  matière  assimilée  par  les
juvéniles de S. aurata proviendrait du phytoplancton marin, aussi bien pour les individus
capturés dans la partie Centre-Ouest (56%) que pour les individus capturés dans la partie
Est  (76%,  Figure  3.17).  La  MOP  lagunaire  apparaît  également  comme  une  source
importante à cette période (31 % pour les individus capturés dans la partie Centre-Ouest
et 14 % pour les individus capturés dans la partie Est). Les macroalgues contribueraient
peu à l’alimentation de cette espèce à cette  période.  En septembre,  la contribution du
phytoplancton marin à la matière organique assimilée par S.aurata est encore importante
(81 %,  Figure  3.18).  Les  contributions  des  autres  sources  échantillonnées  (MOP
lagunaire, macroalgues vertes et rouges) deviennent très faibles (Figure 3.18). 

En juin, les juvéniles de D. sargus (J0) capturés  sur les parties Ouest et Est de la
lagune du Prévost mesurent en moyenne 2,43 ± 0,25 cm et pèsent 0,25 ± 0,10 g (Tableau
3.6). En juillet, les individus capturés dans les parties Centre et Ouest sont en moyenne
plus grands (4,87 ± 0,18 cm) et plus lourd (82 ± 0,26 g). Entre juin et juillet,  période
autour de laquelle  les juvéniles  de  D. sargus s’installent  en lagune, les deux groupes
d’individus échantillonnés sont significativement  différents (PERMANOVA, p<0,001).
Les signatures isotopiques des individus les plus grands et donc potentiellement ceux qui
ont passé le plus de temps dans la lagune présentent des valeurs de δ13C significativement
(Test de Conover, p=0,022) plus élevées que celle des individus capturés en juin (Tableau
3.6,  Figure  3.16),  en  revanche  leurs  δ15N ne  différent  pas  significativement  (Test  de
Conover,  p= 0,343). Aucun effet  spatial  significatif  n’a été observé sur les signatures
isotopiques des juvéniles à chacun des stades identifiés (PERMANOVA, p>0,100). En
septembre, la longueur totale des juvéniles capturés est en moyenne de 11,02 ± 0,87 cm
pour  un  poids  moyen  de  25,21 ±  5,95  g  (Tableau  3.6).  A cette  période,  l’indice  de
condition des juvéniles est supérieur à 1 (Tableau  3.6), proche de celui les juvéniles J0
(Test de Conover, p=0,445) et significativement supérieur à celui des juvéniles J1 (Test
de  Conover,  p=0,008).  La  signature  isotopique  des  individus  capturés  en  septembre
présente des valeurs de δ13C significativement plus enrichies par rapport au mois de juin
(Test de Conover, p<0,001) mais similaire au mois de juillet (Test de conover, p=0,632).
En revanche, aucune différence significative de δ15N n’a été observée (PERMANOVA,
p=0,503). Bien que des différences de signatures aient été identifiées entre les juvéniles
de juin et de juillet, les mêmes sources de matière organique semblent être exploitées par
les juvéniles (Figure 3.17). La MOP contribueraient respectivement à 50 % et 52 % de la
matière assimilée par les poissons aux stades J0 et J1. Le phytoplancton marin serait la
deuxième source majoritaire (34 et 28 % respectivement pour les stades J0 et J1) alors
que les macroalgues rouges (15 et 18 %) et les macroalgues vertes (contribution de 2 % à
9 %) contribueraient plus peu. En septembre, le phytoplancton marin et la MOP lagunaire
(respectivement  à  52%  et  31%)  constituent  toujours  les  deux  principales  sources
exploitées  par  les  juvéniles  de  D.  sargus en  fin  de  vie  lagunaire  (Figure  3.18).  Les
macroalgues rouges (14 %) et vertes (3%) contriburaient toujours peu la croissance des
juvéniles de D. sargus.
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3.4.3.2Origine des acides gras assimilés par les juvéniles de poissons
en fin de vie lagunaires

• Caractérisation  de  la  signature  en  acides  gras  des  sources  de  matière
organique dans la lagune du Prévost

Parmi les 11 sources de matière organique échantillonnées, un total de 59 acides
gras différents a été identifié dont 37 représentent plus de 1 % dans la composition en
acides  gras  d’au  moins  une  des  sources  (Tableau  3.7).  Ces  37  acides  gras  les  plus
représentés sont caractérisés par des chaînes aux longueurs variant entre 14 à 24 atomes
de carbone. L’analyse multivariée des variances par permutation appliquée aux données
d’acides  gras  a  révélé  des  différences  significatives  dans  la  composition  en  AG  des
différentes sources de matière organique (PERMANOVA, p<0,001). Toutes les sources
présentent des profils en acides gras  significativement  différents  les unes des autres
(PERMANOVA  post-hoc  test,  p<0,025)  à  l’exception  d’Alsidium  sp. qui  avait  une
composition semblable à celle de toutes les autres sources (PERMANOVA post-hoc test,
p=0,092).

Parmi  les  différentes  sources,  Ulva sp. et  Chaetomorpha sp.,  deux macroalgues
vertes, présentent des profils dans lesquels les PUFAs sont majoritaires (respectivement à
42 et 50 %, Tableau 3.7) et principalement représentés par les 18:4n3 et les 18:3n-3 pour
Ulva sp. et par les 18:2n-6 pour Chaetomorpha sp.  Les SFA constituent respectivement
30 et 36 % des acides gras dominés par les 16:0 chez ces deux espèces mais aussi par
14:0  pour  Chaetomorpha  sp. Les  MUFAs  (18 %  pour  les  deux  espèces)  sont  enfin
principalement constitués par les 18.1n-7 pour Ulva sp. et par les 18:1n-9 et 16:1n-7 pour
Chaetomorpha sp (Tableau 3.7).

Ruppia sp. la seule phanérogame marine présente dans la lagune présente un profil
en acide gras proche de  Ulva sp. et  Chaetomorpha sp.. La proportion des PUFAs y est
plus élevée (60 %). Les 18:3n-3 et les 18:2n-6 sont le plus représentés (Tableau  3.7).
Comme pour les Ulva sp., les SFA (27 %) sont dominés par les 16:0 essentiellement. Les
MUFAs, sont en revanche présents qu’en très faible proportion dans cette source (3.90 %)
et sont constitués des 16:1n-7 et des 18:1n-9), comme Chaetomorpha sp..

Le  profil  en  acides  gras  de  Cladophora  sp.,  une  autre  macroalgue  verte,  est
composé des mêmes acides gras principaux retrouvés  de Ulva sp. et  Chaetomorpha sp..
mais dans des proportions différentes. Les SFA sont ici majoritaires (39 %) et dominés
par les 16:0 et les 14:0. La part des MUFAs (18:1n-9, 18:1n-7 et 16:1n-7) est également
plus importante  (25 %),  tandis que les PUFAs constituent  une part  plus faible (32 %)
majoritairement constituée de des 18:3n-3 (Tableau 3.7).

Les macroalgues rouges (Alsidium sp.,  Chondria sp. et  Gracilaria sp.) présentent
des  profils  en  acides  gras  avec  une  forte  proportion  de  SFA  (entre  45  et  53 %,
principalement des 16:0 et des 14:0, Tableau  3.7). Les PUFAs constituent le deuxième
groupe  majoritaire  (entre  33  et  36 %)  avec  de  fortes  abondances  de  20-5n-3  (chez
Alsidium sp.,  Chondria sp.) et de 20-4n-6 (Gracilaria sp.). Les MUFAs identifiés dans
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ces macroalgues rouges (essentiellement 18:1n-9 et 16:1n-7) sont quant-à eux faiblement
représentés (12-16%).

Le profil en acides gras de la MOP est caractérisé par une part importante de SFA
(40 %)  représentés  par  les  16:0,  les  14:0  et  les  18:0  (Tableau  3.7).  Les  PUFAs
constituaient  32 %  des  acides  gras  identifiés,  les  22:6n-3  étant  l’acide  gras  le  plus
abondant de ce groupe. Les MUFAs (20 %) sont principalement constitués par les 16:1n-
7 et les 18:1n-7. Le ratio 18:1n-7 sur 18:1n-9 moyen est égal à 2,23 ± 0,44. Le profil en
acides gras de la MOS se différentie des autres sources par la présence d’acides gras
ramifiés (caractéristiques des bactéries, 10%) majoritairement représentés par ante15:0 et
iso15:0 (Tableau  3.7). Les SFAs (34 %) et les MUFAs (34 %) identifiés dans la MOS
correspondrait aux acides gras communément observés dans les autres sources à savoir
les 16:0, 16;1n-7 et 18-1n7. Les PUFAs (seulement 17%), sont essentiellement constitués
des 22:6n-3 et des 20:5n-3. Le ratio 18:1n-7/18:1n-9 moyen est enfin égal à 2,82 ± 0,45.
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Tableau 3.7: Composition en acide gras (% de la masse totale d’acide gras) et ratios d’acides gras des sources de matière organique (moyenne ± erreur standard) en
juin et août 2020. AGMI=MUFA, AGPI=PUFA, AGS=SFA, AG=Acides Gras, CHAET=Chaetomorpha sp., CLA=Cladophora sp., ULV=Ulva sp., RUP=Ruppia sp.,
AC=Alsidium SP., CHOND=Chondria sp., GRA=Gracilaria sp., POM=Matière Organique Particulaire, SOM=Matière Organique Sédimentée

Source
Groupe AG CHAET CLA ULV RUP AC CHOND GRA POM SOM

Ramifiés
± 0,08 ± 0,14 ± 0,05 ± 0,04 ± 0,15 ± 0,97 ± 0,15 ± 0,21 ± 0,93

0,41 ± 0,19 0,42 ± 0,28 0,06 ± 0,04 0,44 ± 0,06 0,23 ± 0,08 0,25 ± 0,16 0,19 ± 0,14 1,46 ± 0,40 3,83 ± 1,20
0,11 ± 0,06 0,11 ± 0,08 0,02 ± 0,01 0,06 ± 0,07 0,06 ± 0,03 0,12 ± 0,06 0,12 ± 0,05 0,42 ± 0,11 1,61 ± 0,31
0,35 ± 0,15 0,58 ± 0,27 1,04 ± 0,58 1,29 ± 0,27 0,51 ± 0,03 0,42 ± 0,14 0,46 ± 0,25 0,45 ± 0,08 1,41 ± 0,16

Somme Ramifiés 1,02 ± 0,25 1,33 ± 0,43 1,20 ± 0,57 1,85 ± 0,29 1,06 ± 0,18 1,88 ± 1,14 0,91 ± 0,36 3,03 ± 0,73 10,70 ± 2,38

AGMI
1,97 ± 1,47 7,03 ± 3,79 2,72 ± 0,65 0,56 ± 0,08 6,15 ± 2,44 4,40 ± 2,50 2,10 ± 2,07 6,55 ± 3,12 13,24 ± 2,29
1,10 ± 0,45 0,87 ± 0,30 0,67 ± 0,54 0,59 ± 0,06 0,37 ± 0,03 0,42 ± 0,14 0,36 ± 0,19 0,72 ± 0,17 1,04 ± 0,19
2,90 ± 0,98 4,57 ± 1,74 11,29 ± 3,75 0,80 ± 0,06 1,46 ± 0,48 2,19 ± 0,84 1,60 ± 0,92 6,89 ± 2,55 10,92 ± 2,03

10,75 ± 1,69 11,03 ± 3,86 2,85 ± 2,90 1,10 ± 0,17 7,48 ± 0,86 7,30 ± 1,27 5,80 ± 1,27 3,03 ± 0,94 3,89 ± 0,58
0,12 ± 0,11 0,07 ± 0,06 0,04 ± 0,06 0,02 ± 0,01 0,02 ± 0,01 0,10 ± 0,11 0,11 ± 0,07 0,31 ± 0,16 0,34 ± 0,10
0,15 ± 0,12 0,15 ± 0,21 0,16 ± 0,49 0,03 ± 0,03 0,05 ± 0,05 0,10 ± 0,08 0,12 ± 0,07 0,20 ± 0,05 0,31 ± 0,06
0,16 ± 0,08 0,17 ± 0,14 0,05 ± 0,01 0,07 ± 0,03 0,06 ± 0,06 0,09 ± 0,05 0,15 ± 0,05 0,36 ± 0,17 0,51 ± 0,10
0,12 ± 0,22 0,22 ± 0,29 0,03 ± 0,02 0,03 ± 0,02 0,06 ± 0,01 0,09 ± 0,04 0,07 ± 0,05 0,09 ± 0,04 0,55 ± 0,63
0,16 ± 0,18 0,41 ± 0,24 0,15 ± 0,12 0,12 ± 0,08 0,24 ± 0,03 0,29 ± 0,14 0,52 ± 0,32 0,48 ± 0,28 0,74 ± 0,30

Somme AGMI 18,65 ± 2,20 25,37 ± 4,11 18,42 ± 3,75 3,90 ± 0,14 16,55 ± 2,27 15,74 ± 2,71 11,57 ± 2,97 19,51 ± 6,93 34,05 ± 2,34

AGPI
0,20 ± 0,29 0,51 ± 0,30 0,09 ± 0,10 0,10 ± 0,08 0,76 ± 0,24 0,51 ± 0,29 0,14 ± 0,22 0,61 ± 0,32 0,71 ± 0,14
1,93 ± 1,02 0,42 ± 0,26 0,77 ± 0,51 0,16 ± 0,03 0,11 ± 0,06 0,13 ± 0,07 0,10 ± 0,21 0,17 ± 0,10 0,13 ± 0,04
0,24 ± 0,15 0,28 ± 0,14 1,18 ± 0,74 3,57 ± 0,29 0,18 ± 0,06 0,21 ± 0,11 0,23 ± 0,24 0,65 ± 0,42 1,42 ± 0,67
0,09 ± 0,07 0,50 ± 0,39 0,04 ± 0,04 0,05 ± 0,02 0,80 ± 0,17 0,41 ± 0,21 0,16 ± 0,28 0,34 ± 0,23 0,63 ± 0,35
4,28 ± 1,98 0,67 ± 0,48 0,19 ± 0,09 0,17 ± 0,05 0,05 ± 0,04 0,10 ± 0,11 0,08 ± 0,04 0,00 ± 0,00 0,43 ± 0,46
2,86 ± 1,22 3,76 ± 2,34 9,21 ± 3,09 0,32 ± 0,18 0,27 ± 0,28 0,32 ± 0,21 0,47 ± 0,36 0,68 ± 0,13 1,07 ± 0,59

21,38 ± 3,14 4,55 ± 1,76 4,40 ± 1,53 19,67 ± 1,22 4,70 ± 1,01 2,35 ± 1,29 1,17 ± 0,68 1,74 ± 0,42 0,96 ± 0,11
0,90 ± 0,63 7,56 ± 3,37 12,73 ± 3,50 39,08 ± 1,62 0,75 ± 0,42 0,79 ± 0,62 0,42 ± 0,50 2,93 ± 0,92 0,52 ± 0,14
0,51 ± 0,08 0,53 ± 0,26 1,12 ± 0,36 0,04 ± 0,03 0,98 ± 0,20 0,58 ± 0,27 0,43 ± 0,16 0,25 ± 0,08 0,43 ± 0,17
0,37 ± 0,19 1,53 ± 1,13 13,30 ± 3,74 0,13 ± 0,02 1,24 ± 0,44 0,87 ± 0,52 0,31 ± 0,24 4,71 ± 1,22 1,01 ± 0,39
0,72 ± 0,22 0,19 ± 0,06 0,20 ± 0,10 0,01 ± 0,01 0,77 ± 0,04 0,50 ± 0,12 1,42 ± 0,61 0,06 ± 0,03 0,15 ± 0,07
1,68 ± 0,42 1,71 ± 0,46 0,91 ± 0,26 0,08 ± 0,03 6,66 ± 0,44 6,84 ± 1,42 22,49 ± 7,76 0,59 ± 0,26 1,61 ± 0,77
1,43 ± 1,21 4,62 ± 1,91 1,38 ± 0,28 0,22 ± 0,05 17,22 ± 1,97 17,35 ± 5,54 2,66 ± 4,15 5,55 ± 2,41 2,12 ± 1,27
0,63 ± 0,23 0,23 ± 0,16 0,11 ± 0,06 0,02 ± 0,02 0,07 ± 0,06 0,12 ± 0,13 0,23 ± 0,14 0,16 ± 0,03 0,13 ± 0,12
1,01 ± 0,33 1,27 ± 0,36 2,59 ± 0,72 0,06 ± 0,02 0,18 ± 0,08 0,28 ± 0,15 0,24 ± 0,20 0,46 ± 0,17 0,59 ± 0,21
0,56 ± 0,98 0,71 ± 0,94 0,13 ± 0,21 0,28 ± 0,18 0,09 ± 0,06 0,52 ± 0,71 1,01 ± 0,85 0,97 ± 0,87 0,36 ± 0,29
0,45 ± 0,26 0,83 ± 0,72 0,19 ± 0,13 0,94 ± 0,91 0,47 ± 0,15 0,72 ± 0,32 0,50 ± 0,32 10,66 ± 5,68 3,29 ± 1,12

Somme AGPI 41,60 ± 4,02 32,05 ± 6,64 49,60 ± 8,92 65,55 ± 1,54 36,23 ± 2,26 33,68 ± 6,46 33,24 ± 5,08 32,32 ± 8,09 17,30 ± 2,18

ante15 :0 0,11ac 0,18c 0,08a 0,06a 0,22bcd 1,08d 0,10ab 0,63d 3,68e

iso15 :0
iso16 :0
iso17 :0

16 :1n-7
16 :1n-9
18 :1n-7
18 :1n-9
20 :1n-11
20 :1n-7
20 :1n-9
22 :1n-9
24 :1n-9

16 :2n-4
16 :2n-7
16 :3n-3
16 :3n-4
16 :3n-6
16 :4n-3
18 :2n-6
18 :3n-3
18 :3n-6
18 :4n-3
20 :3n-6
20 :4n-6
20 :5n-3
22 :4n-6
22 :5n-3
22 :5n-6
22 :6n-3

AGS
14 :0 10,49 ± 1,44 8,74 ± 2,67 0,54 ± 0,20 1,38 ± 0,14 13,16 ± 0,76 9,55 ± 2,26 7,24 ± 1,54 4,25 ± 2,62 3,64 ± 1,28

0,18 ± 0,06 0,29 ± 0,10 0,10 ± 0,03 0,24 ± 0,04 0,42 ± 0,07 0,53 ± 0,14 0,39 ± 0,13 1,28 ± 0,71 2,69 ± 1,37
22,94 ± 2,63 28,44 ± 3,52 27,70 ± 6,00 17,96 ± 1,08 29,66 ± 2,53 34,98 ± 4,86 42,67 ± 6,18 25,69 ± 6,48 19,70 ± 1,72
0,76 ± 1,91 0,14 ± 0,07 0,04 ± 0,02 0,82 ± 0,14 0,08 ± 0,02 0,15 ± 0,06 0,26 ± 0,07 0,77 ± 0,19 1,76 ± 0,36
0,82 ± 0,40 0,94 ± 0,63 0,40 ± 0,24 2,93 ± 0,38 0,71 ± 0,06 1,26 ± 0,61 1,52 ± 0,35 5,23 ± 2,20 3,25 ± 0,50
0,10 ± 0,03 0,18 ± 0,13 0,12 ± 0,04 0,82 ± 0,08 0,30 ± 0,06 0,18 ± 0,10 0,11 ± 0,09 0,48 ± 0,18 1,18 ± 0,37
0,09 ± 0,06 0,15 ± 0,13 0,71 ± 0,50 2,19 ± 0,41 0,19 ± 0,07 0,11 ± 0,09 0,08 ± 0,19 0,75 ± 0,12 1,85 ± 0,52

Somme AGS 35,72 ± 4,16 39,27 ± 4,47 29,91 ± 6,58 27,27 ± 1,36 44,81 ± 2,43 47,04 ± 4,52 52,54 ± 5,70 39,26 ± 9,37 34,29 ± 2,49

Ratios
Bactéries - - - - - - - - - - - - - - 5,02 ± 1,55 14,97 ± 1,33

15 :0
16 :0
17 :0
18 :0
20 :0
22 :0
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• Mise en évidence des acides gras les plus discriminants pour chaque cluster

La classification hiérarchique a permis à la fois de distinguer 6 groupes de sources
discriminés  par  leur  profil  en acides  gras (Figure  3.19) et  d’identifier  les acides  gras
caractéristiques pour chacun d’entre eux (Figure 3.20). Les groupes sont pour la plupart
mono source et intègre les différentes zones de prélèvements au sein même de la lagune.

Selon cette classification, la macroalgue verte Ulva sp. et la phanérogame Ruppia
sp. se distinguent des autres sources de matière organique par leurs fortes concentrations
en PUFAs composés de 18 atomes de carbone (18:3n-3 pour Ruppia sp. et 18:4n-3 pour
Ulva  sp.,  Tableau  3.7).  Bien  qu’il  soit  présent  dans  toutes  les  sources  de  matière
organique échantillonnées,  l’acide gras 18:1n-9 est  lui   particulièrement  représenté (et
discriminant) pour Cladophora sp. (11%) et  Chaetomorpha sp. (10%). Enfin, les acides
gras 16:4n-3 et 16:3n-6 ont aussi été identifiés comme discriminants avec des proportions
maximales chez Ulva sp. (9 %) et Chaetomorpha sp. (4%). L’acide  gras  le  plus
discriminant au sein du groupe des macroalgues rouges est le 20:4n-6. Sa proportion est
maximale  pour  Gracilaria  sp. (20  %)  et  présent  de  manière  non  négligeable  pour
Alsidium sp. (6%) et  Chondria  sp.  (7%).  Les  acides  gras  20:5n-3,  16:0  et  14:0  sont
également fortement représentés dans ce cluster mais commun à de nombreuses autres
sources. La MOP est elle caractérisée par le 22:6n-3 (10 %) ainsi que par le 18:00 (5 %)
alors que la MOS est constituée de 18:1n-7 (11 %) et surtout d’une part non négligeable
d’acides gras ramifiés anteiso 15:0 et iso:15 (4 % dans les deux cas).

Figure 3.19: Clusters issus de la classification hiérarchique des différentes sources échantillonnées sur l’es
différentes  zones  sur  l’ensemble  de  la  période  Juin-Août,  selon  leur  composition  en  acides  gras.
CLA=Cladophora  sp.,  CHAET=Chaetomorpha  sp.,  GRA=Gracilaria  sp.,  CHOND=Chondira  sp.,
AC=Alsidium  sp.,  ULV=  Ulva  sp.,  RUP=Ruppia  sp.,  POM=Matière  organique  particulaire  et
SOM=Matière organique sédimentaire. La localisation des sites est indiquée sur la Figure 3.12).

Rôle des lagunes pour les poissons                                       Page 58 sur 188



Figure  3.20: Significativité des variables de description de chacun des clusters issus de la classification
hiérarchique  des  sources  selon  leur  composition  en  acides  gras.  CLA=Cladophora  sp.,
CHAET=Chaetomorpha sp., GRA=Gracilaria sp., MAR=Macroalgues rouges, ULV-HERB= Ulva sp. +
Ruppia sp., MOP=Matière organique particulaire et MOS=Matière organique sédimentaire.

• Composition lipidique du muscle des juvéniles de poissons 

L.  aurata  présente  une  proportion  moyenne  de  PUFAs  (30%)  significativement
supérieure à celles de D. sargus et S. aurata (respectivement 23 et 24 %, Tableau 3.8). Les
proportions d’acides gras ramifiés (0,7%) et de MUFAs (26%) présents en moyenne dans
les individus de L. aurata sont significativement plus basses que celles mesurées dans les
individus des deux autres espèces étuidiées, D. sargus et S. aurata. L. aurata présente en
effet des proportions en 16:1n-7 (13 %), 14:00 (4 %) et en acides gras caractéristiques des
bactéries (10 %) non négligeables et supérieures à celles des deux autres espèces (Tableau
3.8). L’acide gras 18:4n-3, bien que sensiblement plus abondant chez L.aurata que chez
les deux autres espèces, est lui présent en proportion faible.

Pour les deux autres espèces, D. sargus et S. aurata, la part d’acides gras ramifiés
reste faible (respectivement 1,1 % et 1,7 %) mais tout de même supérieure à celle de L.
aurata  (Tableau  3.8).  Les  MUFAs sont  quant-à  eux largement  représentés  (40 % des
acides gras pour ces deux espèces). Concernant en revanche les SFAs, ils sont représentés
dans des proportions similaires chez les trois  espèces avec une proportion légèrement
supérieure pour D. sargus et L. aurata (35%) par rapport à S. aurata (33%). L’acide gras
16:00 identifié  comme étant caractéristique des macroalgues  rouges est  plus abondant
chez D. sargus (25 %) et S. aurata (21 %) que chez L. aurata (18 %). Le même pattern est
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observé pour les acides gras 20:4n-6 (caractéritique de la macroalgue rouge Chondria sp.)
même sil il est présent en faible proportion (au maximum 2 %, Tableau 3.8).

L’acide gras caractéristique de la MOP, le 18:0 est également représenté de manière
non  négligeable  chez  les  trois  espèces,  avec  une  proportion  légèrement  mais
significativement plus haute chez les deux espèces de sparidés (6%) que chez L. aurata
(4%). Il est à noter que les autres acides gras de la MOP (20 1n-7, 20 1n-11 et 22:6n-3)
étaient très peu représentés chez les trois espèces (proportions inférieures à 3 %). Les
autres acides gras contribuant à la variabilité expliquée par l’axe 1 n’était présent qu’en
de très faibles proportions chez les juvéniles des trois espèces (Table 9).
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Tableau 3.8: Composition en acide gras ( % de la masse totale d’acide gras) et ratios d’acides gras des
trois espèces de poissons (moyenne ± erreur standard) en septembre 2020.  AGMI=MUFA, AGPI=PUFA,
AGS=SFA

Acides gras D. sargus L.aurata S. aurata

Ramifiés
0,05 ± 0,01 0,14 ± 0,05 0,08 ± 0,77
0,16 ± 0,02 0,21 ± 0,06 0,27 ± 0,45
0,19 ± 0,03 0,11 ± 0,03 0,28 ± 2,05
0,69 ± 0,14 0,25 ± 0,06 0,98 ± 2,85

Somme Ramifiés 1,13 ± 0,19 0,73 ± 0,18 1,71 ± 0,76

AGMI
10,61 ± 1,73 13,23 ± 1,95 10,32 ± 0,18
0,28 ± 0,06 0,16 ± 0,05 0,41 ± 0,04
3,98 ± 0,43 2,52 ± 0,40 4,36 ± 0,52

20,09 ± 2,52 5,38 ± 2,78 18,88 ± 0,10
0,80 ± 0,35 0,07 ± 0,06 1,26 ± 0,10
0,90 ± 0,26 0,25 ± 0,08 1,11 ± 0,13
1,25 ± 0,19 3,21 ± 1,16 0,99 ± 0,39
0,35 ± 0,28 0,31 ± 0,05 0,25 ± 0,85
0,24 ± 0,08 0,10 ± 0,05 0,20 ± 0,17

Somme AGMI 39,97 ± 2,10 26,11 ± 2,94 39,48 ± 3,93

AGPI
0,20 ± 0,06 1,57 ± 0,32 0,33 ± 1,32
0,06 ± 0,02 0,33 ± 0,06 0,10 ± 3,22
0,61 ± 0,19 5,66 ± 1,93 0,91 ± 0,32
0,17 ± 0,04 2,69 ± 0,69 0,24 ± 0,19
0,23 ± 0,05 0,04 ± 0,00 0,17 ± 0,13
0,15 ± 0,03 0,23 ± 0,03 0,23 ± 0,30
0,87 ± 0,19 0,59 ± 0,11 1,03 ± 0,12
0,55 ± 0,18 0,47 ± 0,15 0,59 ± 0,85
0,19 ± 0,07 0,91 ± 0,35 0,27 ± 0,38
1,07 ± 0,25 2,28 ± 0,67 1,08 ± 0,35
0,20 ± 0,02 0,12 ± 0,02 0,26 ± 0,07
1,94 ± 0,55 0,97 ± 0,10 2,04 ± 0,67
7,83 ± 0,85 8,48 ± 1,36 8,31 ± 1,30
1,11 ± 0,36 0,09 ± 0,05 1,08 ± 0,04
2,84 ± 0,73 1,23 ± 0,22 3,04 ± 0,10
0,25 ± 0,05 0,10 ± 0,03 0,27 ± 0,31
2,84 ± 0,65 2,59 ± 0,25 2,55 ± 0,92

Somme AGPI 22,74 ± 1,64 30,49 ± 2,56 24,68 ± 2,65

AGS
14 :0 2,55 ± 0,33 4,61 ± 0,88 2,89 ± 0,11

0,66 ± 0,17 8,36 ± 2,61 0,97 ± 0,66
25,04 ± 0,99 17,72 ± 2,65 21,10 ± 0,04
0,73 ± 0,15 0,85 ± 0,24 1,00 ± 0,04
5,64 ± 1,46 3,62 ± 0,75 6,21 ± 0,14
0,29 ± 0,10 0,22 ± 0,12 0,25 ± 0,14
0,12 ± 0,03 0,13 ± 0,03 0,15 ± 0,50

Somme AGS 35,32 ± 1,44 35,64 ± 1,47 32,86 ± 1,19

Ratios/Sommes
Bactéries 2,47 ± 0,37 9,93 ± 2,90 3,58 ± 1,34

20.5n-3/ 22.6n-3 2,88 ± 0,71 3,28 ± 0,49 3,43 ± 0,97
20.5n-3/ 20.4n-6 4,27 ± 0,96 8,69 ± 0,77 4,47 ± 1,39
18.1n-9/ 18.1n-7 5.15 ± 1.23 2.20 ± 1.15 6.29 ± 7.48

ante15 :0
iso15 :0
iso16 :0
iso17 :0

16 :1n-7
16 :1n-9
18 :1n-7
18 :1n-9
20 :1n-11
20 :1n-7
20 :1n-9
22 :1n-9
24 :1n-9

16 :2n-4
16 :2n-7
16 :3n-3
16 :3n-4
16 :3n-6
16 :4n-3
18 :2n-6
18 :3n-3
18 :3n-6
18 :4n-3
20 :3n-6
20 :4n-6
20 :5n-3
22 :4n-6
22 :5n-3
22 :5n-6
22 :6n-3

15 :0
16 :0
17 :0
18 :0
20 :0
22 :0
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L’analyse  en  composante  principale  menée  sur  les  acides  gras  des  juvéniles  de
poissons illustre ces résultats avec une séparation claire entre le profil en acide gras de L.
aurata et ceux des deux autres espèces,  D. sargus et  S.aurata (Figure 3.21). Dans cette
analyse,  le  premier  axe explique 35,9 % de la  variabilité.  La partie  droite  de l’axe  1
regroupe les individus avec les plus fortes proportions en acides gras 16:1n-7 et 14:00, en
acides  gras  d’origine  bactérienne  (caractéristiques  de  la  MOS)  ainsi  qu’en  18:4n-3
(caractéristiques de Ulva sp.). Il s’agit exclusivement des indivus de l’espèce L. aurata. À
l’opposé (partie gauche de l’axe 1) les individus (D. sargus et S. aurata) sont caractérisés
par  les  plus  fortes  proportions  d’acides  gras  20:4n-6  et  16:00  (caractéristiques  des
macroalgues rouges), 22:5n-3 (caractéritiques des macroalgues et vertes), 18:1n-7, 24:1n-
9 et 24:1n-9 (caractéritiques de la MOS) et 18:00 (caractéritiques de la MOP).

L’axe 2 (20.8% de l’inertie) met en évidence un gradient négatif des proportions en
20:5n-3 (caractéristique de  Alsidium sp. et  Gracilaria sp.),  16:4n-3 (caractéristique de
Ulva sp.) et 22:0 et 17:00 (caractéristiques de la MOS, Figure  3.21). La majorité des
individus  de  S. aurata est  positionnée  au niveau de la  partie  négative  de l’axe  ou la
proportion  de  ces  acides  gras  est  la  plus  importante.  Les  individus  de  D.  sargus  se
potionne le long de cet axe 2. 

Figure 3.21: Biplot de l’Analyse en composante principale (ACP) décrivant la composition en acide gras
de  D.  sargus  (bleu),  L.  aurata (jaune)  et  S.  aurata  (orange)  en  septembre  sur  le  plan défini  par  les
dimensions 1 et 2. Les acides gras sont représentés en tenant compte de la classification présentée dans les
figures 3.19 et 3.20. Le code des sources est disponible dans la légende de la Figure 3.19.

Rôle des lagunes pour les poissons                                       Page 62 sur 188



3.4.4 Discussion

Les  travaux  menés  ici  sur  les  différentes  voies  trophiques  et  l’utilisation  des
macroalgues dans l’alimentation de trois espèces de poissons caractéristiques des lagunes
méditerranéennes françaises s’appuyent sur deux approches complémentaires : l’isotopie
naturel et les acides gras.

3.4.4.1Des sources trophiques multiples, identifiables et mélangées

Dans la lagune du Prévost, les valeurs de δ13C de la matière organique sédimentaire,
particulaire, des macroalgues rouges et vertes ainsi que de l’herbier se trouvent dans les
gammes  de  valeurs  généralement  observées  en  méditerranée (Pinnegar  and  Polunin,
2000 ; Magni et al., 2008 ; Vizzini et al., 2002 ; Escalas et al., 2015 ; Isnard et al., 2015).
La  structure  trophique  et  les  signatures  des  différentes  sources  échantillonnées  sont
similaires  à  celles  de la lagune de Sabaudia,  lagune méditerranéenne peu profonde et
eutrophisée (Vizzini and Mazzola, 2008). La particularité commune à ces deux lagunes
est notamment que la MOS présente une signature appauvrie en 13C proche de la signature
de la MOP lagunaire et inférieure à celle des macroalgues. Le modèle de mélange indique
d’ailleurs que la MOP de la lagune du Prévost contribue de manière non négligeable à la
MOS  témoignant  d’une  potentielle  sédimentation  du  phytoplancton  sur  le  fond.  Ce
pattern est observé dans d’autres lagunes et rejoint l’idée reconnue que, dans les milieux
estuariens et lagunaires peu profonds, la MOS est consistuée généralement d’un mélange
complexe des autres sources de matière organique (Nichols and Allen, 1981 ; Deegan and
Garritt,  1997 ;  Vizzini  et  al.,  2002).  La  présence  de  nombreux  acides  gras  ramifiés
caractéristiques  des  bactéries  indique  en  effet  une  incorporation  de  la  biomasse
bactérienne  à  la  MOS  comme  cela  a  déjà  pu  être  démontré  dans  une  autre  étude
(Dalsgaard  et  al.,  2003).  Contrairement  à  la  lagune  de  Sabaudia  où  la  MOS  était
essentiellement issue de la MOP et de plantes halophytes aux signatures en carbone très
basses, une signature isotopique en  13C de la MOS proche de celle des macroalgues et
moins  appauvrie  en  C13 ainsi  que  les  valeurs  du  rapport  C:N laissent  penser  que  les
macroalgues  pourraient  en  effet  contribuer  au  pool  de  MOS.  Cette  contribution  des
macroalgues  à  la  constitution  du  pool  de  MOS  est  relativement  commune  dans  ces
milieux (Alfaro et al., 2006 ; Mudge et al., 1998 ; Richoux and Froneman, 2008). Bien
que le modèle de mélange présenté ici n’aille pas dans ce sens, la composition en acide
gras de la MOS (présence d’acides gras très représentés chez les macrophytes) coutient
que les détritus de macroalgues pourraient contribuer de manière non négligeable à la
constitution de cette source. Enfin, la faible valeur en δ15N de la MOS vient conforter
cette hypothèse puisque celle-ci serait liée à l’activité de dégradation des macroalgues par
les bactéries dans les milieux lagunaires eutrophisés comme la lagune du Prévost.

En  revanche,  cette  contribution  des  macroalgues  pourrait  varier  spatialement  et
temporellement. Dans la partie Ouest tout comme au mois de juin sur l’ensemble de la
lagune, le rapport C:N et la signature en δ13C beaucoup plus basse semblent davantage
témoigner  d’une  influence  de  la  MOP  dans  la  constitution  du  pool  de  MOS.  La
dégradation estivale de la biomasse macroalgale, évolution communément observée dans
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milieux  estuariens  et  lagunaires  (Castel  et  al.,  1996 ;  Bachelet  et  al.,  2000)  pourrait
expliquer  une  partie  de  ces  variablités.  Couplée  à  la  dynamique  saisonnière  du
phytoplancton, la variabilité spatiale de la biomasse ainsi que l’état  physiologique des
macroalgues en lien avec les conditions environnementales pourraient donc expliquer ces
différences dans la constitution de la MOS de la lagune.

3.4.4.2Principales  sources  de  matière  organiques  assimilées  par  les
juvéniles de poissons

Les  signatures  isotopiques  des  juvéniles  de  poisson  sont  en  accord  avec  celles
décrites dans la littérature (Andolina et al., 2020 ; Carlier et al., 2007) à l’exception de D.
sargus qui présente des valeurs en δ15N légèrement supérieures (d’environ 3‰) dans la
lagune du Prévost par rapport à d’autres lagunes méditerranéennes (Deudero et al., 2004 ;
Carlier et  al.,  2009). L’utilisation de la MOP par cette espèce pourrait  expliquer cette
différence. Dans la lagune du Prévost, le δ15N de cette source est, en effet, relativement
enrichie (8,5 ‰ en moyenne) par rapport aux valeurs communément observées dans les
lagunes généralement comprises entre 3 ‰ recevant de forts apports terrigènes (Carlier et
al.,  2008 ;  Carlier  et  al.,  2009)  et  13  ‰ dans  le  cas  extrême  des  lagunes  confinées
recevant de forts apports en nutriments azotés (Vizzini et al., 2005 ; Vizzini and Mazzola,
2008 ; Carlier et al., 2008). Cet enrichissement de la MOP a pu être intégré aux niveaux
trophiques  supérieurs  dont  fait  partie  D. sargus,  comme cela  a  déjà  été  reporté  dans
plusieurs  écosystèmes  côtiers  sous  pressions  anthropiques  (McClelland  et  al.,  1998 ;
Carruthers et al., 2005 ; Carlier et al., 2008). Il ne peut être exclut que cette signature
isotopique en azote élevée de  D. sargus puissent témoigner d’un niveau trophique plus
élevé  de  cette  espèce  dans  la  lagune  du  Prévost  par  rapport  aux  autres  lagunes.
L’alimentation de  D. sargus est  parfois basée sur de petits  poissons (Rossechi,  1987)
cependant  aucune  donnée  de  contenus  stomacaux  dans  la  lagune  du  Prévost  n’est
disponible pour confirmer cette hypothèse.

Les deux types de biomarqueurs trophiques utilisés démontrent que les trois espèces
de juvéniles étudiées exploitent dans la lagune du Prévost des ressources communes et
variées. Les acides gras caractéristiques de la MOS (16:1n-7), de la MOP (22:6n-3, 18:0),
des macroalgues rouges (20:5n-3) et vertes (18:1n-9, 18:1n-7) sont bien représentés dans
les tissus des trois espèces étudiées. Leur proportion varie selon l’espèce, reflétant ainsi
des stratégies alimentaires différentes. Ces approches complémentaires appliquées sur 3
espèces lagunaires ont permis de mettre en évidence un fort contraste entre le régime
alimentaire de L. aurata et ceux des deux sparidés, S. aurata et D. sargus. 

En termes de signatures isotopiques  L.aurata présente les signatures en azote les
plus appauvries et celle en carbone les plus enrichies reflétant, d’après les modèles de
mélange, une forte dépendance au phytoplancton marin aussi bien au plus petit stade de
juvénile  qu’en fin de vie lagunaire.  La consommation de phytoplancton est  commune
chez les muges qui sont souvent observés en train de raser la surface de l’eau la bouche
inclinée vers la surface prélevant le phytoplancton présent dans la couche supérieure de la
colonne d’eau (Cardona and Castello, 1994 ; Almeida et al., 2003 ; Cardona, 2016). En
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revanche  les  acides  gras  caractéristiques  de  la  MOP  sont  faiblement  représentés  en
comparaison des taux observés chez les espèces reconnues pour fortement exploiter  le
phytoplancton. Les signatures isotopiques de la MOP et de la MOS étant relativement
proches,  il  ne  peut  être  exclut  que  les  signatures  isotopiques  du  muscle  de  L.aurata
pourraient  également  indiquer  une  utilisation  de  la  MOS.  En  réitérant  l’exercice  des
modèles de mélange avec la prise en compte de la MOS, nous observons que la MOS
devient la principale source de MO utilisée par les juvéniles aux deux stades (données
non présentées ici). Le comportement détritivore est d’ailleurs caractéristique des muges
qui exploitent la MOS en grattant la surface des sédiments et substrats dur (Ferrari and
Chiregato, 1981 ; Franco et al., 2008 ; Cardona, 2016). La dépendance de L. aurata à la
MOS est par ailleurs confirmée par la présence non négligeable dans les lipides totaux de
L.aurata  en fin de vie lagunaire  d’acides gras d’origine bactérienne et  de l’acide gras
16:1n-7, caractéristiques de la MOS. Ces acides gras sont d’ailleurs plus représentés chez
L.  aurata que  chez  les  deux  autres  espèces  de  sparidés  D.  sargus  et  S.  aurata.  La
signature appauvrie en azote chez les juvéniles de cete espèce en fin de vie lagunaire
indiquerait donc que L. aurata exploite en partie le phytoplancton marin et/ou la MOS en
tant que consommateur primaire. Ceci confirme le niveau trophique bas qui caractérise
cette espèce dans de nombreux milieux lagunaires et estuariens (Cardona et al., 2001 ;
Almeida et al., 2003). L’assimilation de la MOS par  L. aurata  pourrait également être
indirecte et se faire via l’ingestion de proies détritivores fréquemment observées dans les
contenus stomacaux des muges (Ferrari and Chiregato, 1981 ; Arias and Drake, 1990),
cependant aucune donnée de cette étude ne permet de le confirmer.

A la  différence  de  L.  aurata,  S.  aurata  et  D.  sargus présentent  tous  deux  des
signatures plus élevées en azote qui vont de pair avec des niveaux trophiques plus élevés
(Cresson et al., 2014 ; Vinagre et al., 2015 ; Andolina et al., 2020). Bien que les deux
sparidés présentent des signatures proches à la fois en carbone et en azote, les modèles de
mélange indiquent  qu’elles  n’exploitent  pas  les ressources  lagunaires  dans  les mêmes
proportions. Dans le cas de  S. aurata, le phytoplancton marin semble être la principale
source,  suivi  de  la  MOP,  et  ce  pour  tous  les  stades  de  vie  même  si  l’utilisation  du
phytoplancton marin en fin de vie lagunaire semble plus marquée. Des sources identiques
avaient été identifiées pour les juvéniles en fin de vie lagunaire dans la lagune de Maugio
(Escalas et al. 2015). Cependant, l’assimilation du phytoplancton marin et de la MOP plus
généralement pourrait, à l’image de  L. aurata, provenir de l’exploitation de la matière
organique contenue dans les sédiments (MOS), elle-même constituée d’un mélange de
plusieurs sources fraîches et dégradées. Lorsque cette source est prise en compte dans les
modèles de mélange (données non présentées ici), la MOS devient en effet la principale
source  exploitée  par  S.aurata.  Cette  hypothèse  est  également  soutenue  par  la  forte
proportion en 16:1n-7, acide gras caractéristique des diatomées deux fois plus représentés
dans la MOS que dans la MOP lagunaire. Dans la littérature, les juvéniles de  S.aurata
sont effectivement reconnus pour avoir, en fin de vie lagunaire un régime alimentaire
comprenant des organismes benthiques pouvant exploiter la MOS (Aberson et al., 2016 ;
Como et  al.,  2018)  tels  que  les  annélides,  les  gastéropodes  ou  encore  les  polychètes
(Ferrari and Chieregato, 1981 ; Escalas et al., 2015).
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Bien que S.aurata et D. sargus présentent des profils en acides gras très similaires
ainsi  que  des  bols  alimentaires  souvent  proches  (Rosecchi  et  al.,  1995),  les  traceurs
isotopiques utilisés ici indiquent que D.sargus diversifie davantage les sources de matière
organique exploitées avec néanmoins une utilisation plus sensible de la MOP lagunaire.
La dépendance des sparidés du genre Diplodus au phytoplancton contenu dans la MOP a
été souvent reportée dans les lagunes, mais également dans les habitats  côtiers marins
(Pinnegar and Polunin,  2000).  Le bol alimentaire  de ces espèces  est  en effet  souvent
constitué d’une part importante de consommateurs primaires de phytoplancton tels que
les copépodes  particulièrement  consommés  par  les  plus  jeunes  stades  de  D.  sargus
(Kleppel,  1993)  ou  encore  les  bivalves   pour  les  stades  plus  avancés  (Osman  and
Mahmoud, 2009 ; Terlizzi et al., 2011), ainsi que de consommateurs secondaires tels que
les cnidaires (Rosecchi et al., 1995). La prédominance du phytoplancton comme source
de nourriture chez  D.sargus et  S.aurata n’est en revanche pas mise en évidence par les
profils en acides gras de ces deux espèces. Le phytoplancton est généralement bien tracé
via l’utilisation des lipides du fait qu’il présente des acides gras très spécifiques tels que
22:6n3 et  20:5n-3  (Jónasdóttir,  2019).  En tant  qu’acides  gras  essentiels,  ceux-ci  font
l’objet d’une régulation sélective afin de les maintenir dans des proportions suffisantes
aux besoins physiologiques de poissons (Sargent et al., 1997 ; Sargent et al., 1999). Cela
pourrait  en  partie  expliquer  que  ces  acides  gras  soient  dosés  dans  des  proportions
similaires  chez  les  trois  espèces  étudiées.  Ce  « facteur  conservatif »  serait  renforcé
d’autant plus qu’une rétention de cet acide gras a été plusieurs fois reconnue chez les
poissons (Kainz et al., 2004 ; Parzanini et al., 2020). Les taux de 22:6n3 dans les tissus de
D. sargus paraissent pourtant ici particulièrement bas en comparaison de ceux mis en
évidence dans les tissus de Liza saliens dans la lagune de Vassova (Koussoroplis, 2011)
ou encore de S.aurata (Lenas et al., 2011) ou de D. sargus (Cejas et al., 2004). Ces faibles
proportions  en  22:6n3  indiqueraient  que  le  phytoplancton  est  très  peu  consommé ou
assimilé pour optimiser les besoins des juvéniles en acide gras 22:6n3 et 20:5n-3. Les
faibles  proportions  en  22:6n3  rappellent  celles  observées  dans  d’autres  études  où
plusieurs espèces de poissons marins (dont  S. aurata et  L. aurata), privés de nourriture
pendant une semaine bio-synthétisaient cet acide.

3.4.4.3Les macroalgues : source de matière organique secondaire

La forte proportion de 20:5n-3 dans les muscles des trois espèces de poissons, un
acide gras particulièrement représentés dans les macroalgues rouges telles que Chondria
sp.. et Alsidium sp., laisse supposer que les juvéniles exploitent cette ressource abondante
dans la lagune. Si elles ne constituent pas la principale source exploitée par les juvéniles
de poissons, les macroalgues semblent donc tout de même assurer un rôle trophique pour
ces derniers comme cela a été observé dans la lagune de Sabaudia à partir de modèles de
mélange (Vizzini and Mazzola, 2008). Néanmoins, chez ces trois espèces, les acides gras
caractéristiques des macroalgues vertes et rouges ne représentent qu’entre 42 % et 44 %
des acides gras contenus dans les muscles des juvéniles. Ceci confirme l’hypothèse que
ces macroalgues ne représente donc qu’une partie des ressources alimentaires pour les
trois espèces.
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Parmis les espèces étudiées, L.aurata serait l’espèce dont l’alimentation dépendrait
le plus des macroalgues et en particulier des macroalgues vertes. Cette assimilation ne
serait  pas directe,  elle  se ferait  via l’ingestion de débris de macroalgues  présents à la
surface et/ou dans la couche supérieure des sédiments. Ceci est confirmé par la présence
de l’acide gras 16:3n-3 (acide gras caractéristique de l’herbier de Ruppia sp.) ainsi que la
signature enrichie en δ13C de L. aurata en fin de vie lagunaire. Si l’herbier a quant-à lui
pu être ingéré par cette espèce, il est très probable que les macroalgues, beaucoup plus
abondantes  dans  la  lagune  du  Prévost  (Cimiterra  et  al.,  2020),  aient  également  été
ingérées lors du prélèvement de sédiment par L. aurata.

Si les profils en acides gras des deux sparidés sont très similaires en fin de vie
lagunaire,  D. sargus semble exploiter davantage des macroalgues que S. aurata  d’après
les  modèles  de  mélange.  L’ingestion  des  macroalgues  par  D.  sargus,  quelle  soit
volontaire ou involontaire, est un comportement alimentaire souvent observé chez cette
espèce puisque les macroalgues fraîches pouvent représenter entre 12 et 20 % de la masse
de leur bol alimentaire (Rosecchi et al., 1995 ; Sala and Ballesteros, 1997 ; Mariani et al.,
2002). L’ingestion volontaire des macroalgues interviendrait notamment dans les habitats
où leurs  proies préférentielles  viendraient  à manquer,  suggérant que cette  espèce à la
capacité d’exploiter les nutriments des végétaux et ainsi que des épiphytes qui y sont fixés
(Mann  and  Buxton,  1992).  Cette  assimilation  de  macroalgues  peut  également  être
indirecte.  Les  amphipodes,  brouteurs  très  abondants  dans  la  lagune  du  Prévost,  sont
également très fréquemment identifiés dans le bol alimentaire de cette espèce (Rosecchi
et al., 1995). Dans le cas de  S. aurata, la contribution de cette source varie largement
selon  les  études,  potentiellement  en  fonction  de  leur  abondance.  Elle  peut  être  quasi
inexistante (Escalas et al., 2015) ou au contraire constituer la principale source de matière
organique  exploitée  (Andolina  et  al.,  2020).  L’utilisation  des  macroalgues  par  cette
espèce de poissons varierait également selon le stade ontogénique comme cela a pu être
démontré  dans  la  lagune  de  Venise  où  les  juvéniles  les  plus  jeunes  (J1)  exploitent
davantage les macroalgues que ceux en fin de vie lagunaire (Andolina et al., 2020). Bien
que les espèces résidentes n’aient pas été étudiées ici, il semblerait que la contribution des
macroalgues à leur régime alimentaire soit plus importante (Vizzini and Mazzola, 2008).

3.4.4.4Contribution des macroalgues à la croissance et à la condition
physique des juvéniles

Le rôle trophique et  la qualité nutritionnelle attribués aux macroalgues sont très
variables selon les études. Abondante dans certains milieux lagunaires, elles ont parfois
été identifiées comme une source facilement exploitable par les juvéniles de poissons en
raison de leur faible teneur en cellulose (Vizzini and Mazzola, 2008). Cependant, leur
qualité  nutritionnelle  est  décrite  comme  médiocre  et  leur  rôle  trophique  serait  plutôt
indirectement lié à leur structure (qui permet la concentration des proies) plus qu’à leur
assimilation par les juvéniles de poissons.

Les profils en acides gras des trois  espèces ont présenté certaines  particularités,
notamment de faibles teneurs en acides gras essentiels, qui pourraient laisser penser que
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les ressources exploitées dans la lagune du Prévost ne leur ont pas permis d’optimiser leur
condition  physiologique.  Plusieurs  études  ont  testé  l’effet  de  l’incorporation  de
macroalgues dans le régime alimentaire de poissons en captivité et rapportent des effets
positifs sur la croissance, l’utilisation des aliments, le métabolisme des lipides, l’activité
physiologique, la réponse au stresss ou encore la résistance à des maladies (Mustafa et al.,
1994 ;  Mustafa  et  al.,  1995 ;  Mustafa  et  al.,  1997 ;  Mustafa  and  Nakagawa  1995 ;
Nakagawa,  1997 ;  Nakagawa  and  Montgomery,  2007).  L’effet  de  l’utilisation  des
macroalgues par les juvéniles est cependant variable selon les espèces de poissons et les
espèces  d’algues  considérés  (Guerreiro  et  al.,  2019).  Chez  les  juvéniles  de  S.  aurata
l’ajout d’ulves dans le régime alimentaire des juvéniles stimule la croissance et augmente
la capacité à utiliser les lipides présents dans l’alimentation (Vizcaıno et al., 2016). Cela
se traduit notamment par un moindre dépôt des lipides dans des tissus adipeux (Vizcaıno
et al., 2016). Il existe égalementment des effets délétères. Les macroalgues sont en effet
aussi  reconnues  pour  produire  des  substances  antinutritives  (Rogers  and  Hori,  1993),
notamment des inhibiteurs de tryptine (Oliveira et al.,  2009), enzyme présente dans le
pancréas qui dégrade les protéines des aliments pour qu’ils puissent être absorbés par
l’intestin.  La  diminution  de  l’activité  protéolytique  engendrée  par  l’ingestion  de
macroalgues  n’engendre  cependant  pas  forcément  de  conséquences  notables  sur  la
croissance des juvéniles  (Vizcaıno et  al.,  2016).  Ainsi,  malgré une utilisation plus ou
moins importante des macroalgues dans le régime trophique de L. aurata et de D. sargus,
les résultats présentés ici n’ont pas permis de démontrer que leur assimilation modifient
leur condition au sein des lagunes méditerranéennes. 
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3.5 Conclusions – Volet Juvénile

En montrant  que  les  habitats  lagunaires  ont  des  attractivités  variables  pour  les
juvéniles de poissons, les résultats exposés dans cette partie soulignent la pertinence de se
placer  à  l’échelle  de  l’habitat  pour  préciser  la  fonction  de  nurserie  des  lagunes.  Ils
montrent  que  la  qualité  de  l’environnement  lagunaire  varie  temporellement  et
spatialement à l’échelle de l’habitat, aussi bien pour les juvéniles des espèces migratrices
que pour ceux des espèces résidentes. Ceci se traduit par une modification de l'abondance,
de la répartition spatiale et de la composition du peuplement juvénile de la lagune. 

Si il est souvent souligné que les herbiers de phanérogames concentrent de fortes
abondances  de  juvéniles  de  poissons  et  assurent  une  fonction  de  protection  pour  de
nombreuses  espèces  (Whitfield,  2017),  la  valeur  potentielle  des  tapis  de  macroalgues
comme zone de nurserie a rarement été évoquée dans la littérature scientifique (McDevitt-
Irwin et al., 2016). Dans notre étude, les habitats recouverts d’herbiers comptaient parmi
ceux présentant les plus hautes richesses et abondances de juvéniles de poissons, mais au
même titre  que d’autres  sites  recouverts  de macroalgues  uniquement.  La  présence  de
macrophytes et en particulier de macroalgues sur le fond est le principal facteur à l'origine
de la structuration tridimensionnelle  des habitats.  Les résultats  obtenus dans ce projet
soulignent l’affinité d'une majorité des juvéniles de poissons observés en lagune pour les
macroalgues.  La  structure  tridimensionnelle  de  ces  dernières  offrirait  une  protection
contre  les prédateurs.  C’est  le  cas  notamment  pour  les  plus jeunes  juvéniles  qui  sont
encore souvent largement planctonophages (Gisbert et al., 1996) et donc peu susceptibles
de  dépendre  des  macroalgues  d’un  point  de  vue  alimentaire.  Il  semble  également
indispensable de considérer que le régime alimentaire de la plupart des poissons évolue
au cours de leur croissance, avec une importance croissante des invertébrés benthiques
(Ferrari  and  Chieregato,  1981 ; Rosecchi,  1987 ;  Arias  and  Drake,  1990)  qui,  pour
beaucoup, se nourrissent de macroalgues en plus de les utiliser comme support de vie et
refuge  (Diehl and Kornijów, 1998 ; Nohrén and Odelgård 2010). Ce travail a en outre
permis de confirmer,  via  l’utilisation  croisée de plusieurs marqueurs naturels,  que les
macroalgues sont intégrées au régime alimentaire de certaines espèces lagunaires, que ce
soit de manière indirecte (via l’assimilation de consommateurs primaires), accidentelle ou
mélangée à d’autres sources (MOS en particulier).

Tous ces résultats font écho aux discussions récentes autour de la définition des
zones de nurserie et des mesures de gestion de l'environnement qui en découlent. En effet,
jusqu'à récemment, les habitats de nurserie des poissons étaient soit définis comme ceux
contribuant le plus, par unité de surface, à la population adulte (Beck et al., 2001), soit
comme des habitats juvéniles présentant des densités faibles mais couvrant une grande
surface, ce qui leur permettait de davantage contribuer à maintenir et renouveler le pool
d’adultes (Dahlgren et al., 2006). Des travaux plus récents (e.g. Nagelkerken et al., 2015)
proposent  une toute autre approche,  qui considère les nurseries comme une mosaïque
d’habitats différents mais aux fonctions complémentaires pour les juvéniles de poissons.
Cette approche cherche également à intégrer les processus dynamiques qui interviennent
dans le lien habitat-poissons. Ainsi s’il est effectivement possible d’identifier des « hot-
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spots »  de  juvéniles  définis  comme  des  zones  où  les  plus  fortes  abondances  sont
observées et pour lesquels les juvéniles présentent une certaine fidélité, ils doivent être
identifiés pour chaque stade de la vie juvénile, afin de prendre en compte l’évolution des
besoins des poissons au cours de leur développement (Nagelkerken et al., 2015). Par cette
logique, chaque habitat ayant permis la survie et la bonne condition des juvéniles à un
stade  donné  contribue  au  maintien  global  de  la  population.  Une  attention  toute
particulière pourrait d’ailleurs être donnée aux habitats préférentiels des premiers stades
juvéniles  car,  comme  ces  derniers  sont  les  plus  critiques,  leurs  habitats  de  vie  vont
grandement  déterminer  la  densité  et  la  condition  des  poissons  des  stades  suivants
(Taborsky, 2006 ; Jonsson and Jonsson, 2014). Dans les travaux présentés ici, cet aspect
est  illustré  par  les  modifications  et  l'expansion des  niches  écologiques  observée  pour
plusieurs des espèces étudiées au cours de la phase juvénile.

Ces  travaux  sur  les  juvéniles  de  poissons  au  sein  de  la  lagune  du  Prévost
contribuent  largement  à  la  meilleure  compréhension  de  l’importance  des  habitats
lagunaires dans le cycle de vie des poissons. Parmis les perspectives de ce travail, le rôle
de la structure physique des habitats,  souvent  liée à la  morphologie des macrophytes,
pourrait être mieux définis dans les travaux futurs comme cela a pu être fait dans des
milieux  côtiers  rocheux  (Thiriet  et  al.,  2014).  L’existance  de  méthodes  aujourd’hui
développées  pour  la  caractérisation  des  habitats  de  substrats  durs  comme  la
photogramétrie ouvrent des perspectives pour qualifier et quantifier le rôle structurel des
macrophytes en lagune. Au vu de de la surface que recouvrent les macrophytes à l’échelle
des lagunes méditerranéennes, cela permettra à termes de préciser leurs contributions à la
valeur globale de l'écosystème comme nurserie de poissons.
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4 Volet adulte

J  Bourjea  (MARBEC  –  IFREMER),  F  Forget  (MARBEC  –  IRD),  A.  Mignucci
(MARBEC  –  IFREMER),  O  Derridj  (MARBEC  –  IFREMER)  &  R.  Villeneuve
(MARBEC – IFREMER)

Ce volet a été mené par l’IFREMER dans le cadre de la Thèse d’Alexandre Mignucci
soutenue en Décembre 2021.  Bourse Région Occitanie,  encadrement  Jérôme Bourjea
(IFREMER-MARBEC) et David Mckenzie (CNRS-MARBEC).

La  partie  ci-dessous  résume  ce  travail  de  thèse  dont  le  détail  est  présenté  dans  le
document  de  thèse :  Mignucci  A  (2022)  Rôle  de  l'environnement  dans  la  dynamique
spatiale  des  poissons  marins  à  l'interface  lagune-mer  en  Méditerranée  française:
approches  d'écologie  spatiale  et  d'écophysiologie  appliquées  à trois  espèces  côtières.
Thèse de Doctorat, ED GAIA, 206p.

(https://tel.archives-ouvertes.fr/tel-03615101/document)

4.1 Contexte

Si les lagunes sont connues pour assurer un rôle de nurserie majeur pour certaines
espèces de poissons, de nombreuses espèces utilisent aussi ces lagunes méditerranéennes
dans  leur  phase  adulte,  parmi  lesquelles  la  daurade  royale  (Sparus  aurata),  le  loup
(Dicentrarchus labrax), le mulet (Mugil sp. et/ou  Liza sp.), la saupe (Sarpa salpa) ou
encore l’anguille (Anguilla anguilla) afin d’y trouver une nourriture abondante (Quignard
et  al.,  1984  ;  Beck  et  al.,  2001).  Ces  espèces  à  forte  valeur  commerciale  (elles
représentent presque 50% des captures de la pêche côtière méditerranéenne) sont la cible
privilégiée  de  la  pêche  professionnelle  artisanale  méditerranéenne  française  qui  en  a
capturée en 2018 plus de 3 600 tonnes sur les 7 500 tonnes débarquées par ces flottilles ;
ce qui fait de ces espèces les plus importantes sur le plan commercial pour ces flottilles
(39M€ en 2018 sur les 94M€ générés par l’ensemble de l’activité de pêche artisanale en
Méditerranée ; sources SIH, Estimation OBSDEB 2018, Weiss et al. 2019). Ces espèces,
comme les autres espèces côtières, ne font pas l’objet actuellement d’une évaluation des
stocks  traditionnelle  par  manque  de  statistiques  de  pêche  fiables  et  de  connaissances
biologiques  et  écologiques  sur  leur  cycle  de  vie,  même  si  la  daurade  royale  est
actuellement une des espèces indicatrices d’un des plans de gestion méditerranéen (PGM
Senne tournante coulissante, 2013). Si le cycle de reproduction ainsi que les migrations
associées entre les lagunes et la mer de ces espèces sont connues dans les grandes lignes,
peu, voire pas d’information ne sont disponibles sur les mouvements de ces espèces au
sein  des  habitats  lagunaires,  sur  leur  connectivité  avec  la  mer  pendant  la  phase
d’alimentation en lagunes,  les trajets vers et la localisation de leurs sites de reproduction,
ainsi que l’influence des paramètres environnementaux sur ces migrations lagunes-mer et
déplacements  intra-lagunaires  (Mercier  et  al.,  2012).  Enfin,  dans  le  but  de  mieux
comprendre pour mieux préserver, le suivi multi-espèces est particulièrement pertinent
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pour  identifier  les  hotspots  de  conservation  car  si  une  zone  est  occupée  de  manière
intensive par plusieurs espèces aux modes de vie très différents, elle est susceptible de
revêtir une importance écologique particulière (Raymond et al., 2015 ; Lea et al., 2016).

Afin  de  mieux comprendre  le  mouvement  en  lien  avec  l’environnement  de  ces
espèces  côtières  transitant  entre  le  milieu  lagunaire  et  la  mer,  la  dynamique  spatio-
temporelle d’adultes de daurades royales, de loups, de saupes et de mulets dont le cycle
de  vie  est  directement  intégré  aux  lagunes  côtières  et  présentant  une  écologie  très
contrastée, a été étudiée afin de répondre aux questions suivantes :     

1. Ces espèces présentent-elles une certaine fidélité/résidence à une unique lagune ou
au contraire exploitent-elles l’ensemble du réseau lagunaire durant une saison ?    

2. Ces espèces présentent-elles une utilisation de la lagune contrastée dans l’espace
et dans le temps?     

3. Quel rôle joue l’environnement sur cette dynamique ? 

4.2 Matériel et Méthodes

4.2.1 Le principe de la télémétrie acoustique

Depuis les années 1970, un certain nombre d'innovations ont popularisé l’emploi de
la télémétrie acoustique pour suivre les mouvements de poissons dans leur environnement
naturel (Cooke et al., 2008). Les approches de télémétrie acoustique reposent sur l’emploi
d’émetteurs  acoustiques  implantés  à  l’extérieur  ou  à  l’intérieur  d’un  individu  et  qui
émettent des signaux ultrasoniques codés qui traversent l'eau et sont enregistrés par des
récepteurs  appelés  hydrophones (Heupel and Webber,  2012 ;  Whoriskey and Hindell,
2016,  Figure  4.1).  La  télémétrie  acoustique  est  particulièrement  adaptée  au  suivi  des
mouvements  de  poissons  démersaux  côtiers  car  la  miniaturisation  des  émetteurs
acoustiques permet l’implantation intra-péritonéale même chez des individus de moins de
100g (McMichael et al., 2010). Grâce à un réseau d'hydrophones adéquat (Heupel et al.,
2006, Figure 4.1), cette méthode s'est avérée efficace pour estimer la taille de domaines
vitaux  à  fine  échelle  (Espinoza  et  al.,  2011)  et  mettre  en  évidence  les  schémas  de
déplacements de nombreuses espèces de poissons démersaux (e.g. Behrmann-Godel and
Eckmann 2003 ; English et al., 2005 ; Hayden et al., 2014 ; Doyle et al., 2017). 

Figure 4.1: Le principe de la télémétrie acoustique appliqué aux poissons marins
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4.2.2 Le réseau d’hydrophone du Prévost

Dans le cadre du projet NURSE, un réseau de 33 hydrophones (Figure  4.2) a été
déployé de mars 2017 à juillet 2021 de manière à couvrir les déplacements des poissons à
l’intérieur  de  la  lagune du Prévost  ainsi  que  toutes  les  connexions  possibles  entre  la
lagune et  la  mer ou les  lagunes  adjacentes.  Associés  à  ce  réseau d’hydrophones,  des
capteurs de température ont été déployées. Les données collectées ont été récupérées tous
les trimestres afin de sécuriser les données collectées.

Figure 4.2: Le réseau d’hydrophones et de capteurs du projet NURSE

4.2.3 Espèces ciblées et bilan des marquages au Prévost

La daurade royale, le loup, la saupe et les mulets ont été initialement ciblés pour
cette  étude  et  leur  caractéristiques  biologique  et  écologique  déjà  présentées  dans  le
rapport  intermédiaire  NURSE  (Iotti  et  al.,  2019).  Pour  des  raisons  de  difficultés
techniques de capture, d’implantation de marque électronique et de bien-être animal, les
mulets ont été supprimés de cette étude. 

Au total,  entre 2017 et 2020, 226 poissons ont été équipés de marques acoustiques et
relâchés vivants dans la lagune du Prévost (Tableau  4.1). Tous les individus étaient des
adultes ou des sub-adultes.

Tableau 4.1: Répartition des individus marqués par espèce
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4.2.4 Exploitation d’autres données acquises en dehors de NURSE

En parallèle du projet NURSE, le projet REAC (Dynamique et réactivité face aux
variations environnementales de la daurade royale Sparus aurata à l’interface mer-lagune,
Financement EC2CO) a permis de déterminer, via des capteurs cardiaques archives sur la
physiologique de la daurade royale grâce à des expérimentations en milieu contrôlé, des
seuils de tolérance au réchauffement ou au refroidissement pour cette espèce (Mignucci et
al 2021). Les résultats du projet REAC ont été exploités dans le cadre du projet NURSE
pour mieux comprendre le comportement spatial des daurades royales face aux variations
de température dans l’étang du Prévost.

4.3 Principaux résultats

4.3.1 Fidélité à la lagune pendant la phase d’exploitation alimentaire

Globalement les trois espèces se montrent non seulement très résidentes au sein de
la lagune durant la période d’alimentation, mais de surcroît dans des zones précises de la
lagune, avec des domaines vitaux individuels très restreints (50% du domaine vital < 0.3
km²). Les trois espèces montrent peu de connexions avec les lagunes adjacentes indiquant
qu’elles exploitent bien la lagune du Prévost, mais une utilisation de l’espace contrastée,
même  si  elles  exploitent  principalement  le  centre  de  la  lagune  ainsi  que  les  tables
conchylicoles.

La daurade royale : Cette espèce est très fidèle à la lagune du Prévost pendant la phase
d’exploitation  lagunaire  avec  67  ±  27  % du temps  individuel  passé  dans  le  Prévost.
Pendant la phase estivale, les principaux échanges se font avec la mer et très peu avec les
lagunes adjacentes au Prévost via le Canal du Rhône à Sète. Cette espèce fréquente toute
la lagune mais de manière préférentiel la zone proche des tables et de la connexion vers la
mer. Indépendamment de la zone de la lagune fréquentée, chaque individu présente un
domaine vital très restreint tout au long de la période d’alimentation d’étalant d’avril à
octobre : elles passent 50% du temps dans 0,227 km² et 95% dans 1,6 km². 

Le loup : Cette espèce est particulièrement fidèle à la lagune avec en moyenne 91 ± 24 %
de son temps passé dans le Prévost. Elle ne montre pas de connexion avec la mer durant
la phase estivale mais certains individus fréquentent ponctuellement le Lez, soit des eaux
saumâtres. Elles passent 50% du temps dans 0,249 km² et 95% dans 1,057 km². C’est la
seule des trois espèces qui peut rester toute l’année au sein du Prévost sans craindre les
eaux froides. 

La saupe : Cette espèce semble en apparence moyennement fidèle à la lagune du Prévost
pendant la phase estivale avec 38 ± 24 % de son temps passé à l’intérieur de la lagune et
passant le reste de son temps en mer. Cependant, les données indiquent clairement que
pendant cette phase estivale, les saupes font quotidiennement des aller/retour entre l’étang
et la mer, surtout à l’aube et au crépuscule. A l’intérieur de la lagune, elles passent 50%
du temps dans 0,171 km² et 95% dans 1,173 km². 
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4.3.2 Migration de reproduction et fidélité interannuelle

Les trois espèces présentent toutes des migrations de groupe saisonnières, de la plus
synchronisée pour la daurade à la plus étalée pour le loup. Ce dernier est la seule espèce
qui se montre capable de rester résidente au sein de la lagune l’hiver. Les trois espèces
font preuve d’une certaine fidélité interannuelle à la lagune (39%>x>55%), mais ces taux
de fidélité sont probablement sous-estimés. En effet, aucune information n’est disponible
sur le devenir des individus non revu dans le Prévost l’année suivante. Il est très probable
que  ces  taux  soient  bien  plus  élevés  en  considérant  le  fait  qu’une  bonne  partie  des
captures est réalisée durant la phase de migration de reproduction de ces espèces, voire
sur les sites de reproduction eux-mêmes (Bourjea et al. 2022).  

La  daurade  royale : Cette  espèce  présente  une  migration  de  reproduction  très
synchronisée et tous les individus quittent la lagune en quelques jours en octobre pour se
reproduire.  Les  daurades  royales  ne  re-rentre  dans  la  lagune  qu’à  partir  de  mars  de
manière plus étalée.  Au total,  42% des individus marqués l’année « n » ont été revus
l’année suivante dans la lagune. Une étude en cours sur la migration des daurades entre
les lagunes de Leucate, Berre et Sète et les sites de reproduction en mer montre des taux
de fidélité interannuel similaires, mais indique également que les individus non fidèles à
leur lagune d’origine ne sont ni observé dans les autres lagunes, ni en mer après leur
reproduction, accentuant l’hypothèse d’une fidélité lagunaire interannuelle très forte et
des  niveaux  de  mortalité  conséquents  (naturel  ou  anthropique)  pendant  la  phase  de
migration de reproduction. 

Le loup : Cette espèce présente une migration de reproduction qui s’étale de décembre à
mars  mais  avec  un  comportement  de  reproduction  caractérisé  en  général  par  des
aller/retour entre la lagune et le site de reproduction probablement relativement proche de
la Lagune.   Au total,  39% des individus marqués l’année « n » ont été revus l’année
suivante dans la lagune. De la même manière que pour la daurade royale, l’étude en cours
sur les sites de Berre, Thau et Leucate semble indiquer une fidélité interannuelle plus
importante  à  la  lagune  avec  des  niveaux  de  mortalité  conséquents  (naturel  ou
anthropique) importants lors de la phase de reproduction. 

La saupe :  Cette  espèce présente une migration  de reproduction marqué en octobre,
même si elle est moins synchronisée que celle de la daurade royale. A la différence de
cette  dernière,  on  constate  que  certaines  saupes  peuvent  continuer  de  naviguer  en  la
lagune et la mer durant tout l’hiver, sans départ en migration de reproduction. La fidélité
interannuelle observée à la lagune est la plus importante des 3 espèces étudiées avec 55%
des individus marqués l’année « n » qui ont été revus l’année suivante dans la lagune. Ce
chiffre est peut-être plus important car cette espèce reste moins ciblée par la pêche que les
deux autres pendant sa phase de migration de reproduction. 
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4.3.3 Effets de la température sur les déplacements de daurades
royales

Si le rôle de la physiologie de l’animal sur le déclenchement d’un mouvement est
avéré, son fonctionnement est encore méconnu. Les variations de la température de l'eau
ont probablement des effets thermodynamiques directs sur le métabolisme des poissons
ectothermes et, par conséquent, sur leur demande en oxygène à laquelle le cœur doit être
capable de répondre. L’emploi de capteurs archive de la fréquence cardiaque s’est avéré
efficace pour estimer le taux métabolique de la daurade royale sauvage en nage libre en
réponse à des variations de la température (Mignucci et al., 2021). Le projet NURSE a
permis de caractériser les déplacements de 81 daurades royales par télémétrie acoustique
sur plus de deux ans au sein de leur site d’alimentation dans la lagune du Prévost ainsi
que  leurs  migrations  entre  la  lagune  et  la  mer  en  lien  avec  divers  paramètres
environnemtaux dont la température au sein de la lagune

Pour la première fois, les patrons d’utilisation de l’espace ont été interprétés à la
lumière  de  seuils  de  tolérance  au réchauffement  ou au  refroidissement,  déduits  de  la
réponse cardiaque  de  daurades  sauvages  en  nage  libre  issues  de  lagunes  côtières.  La
température semble avoir très peu d’influence sur l’exploitation de l’espace lagunaire des
daurades pendant la phase alimentaire (estivale). En revanche la température est bien le
principal facteur déclenchant les migrations de refuge vers la mer durant les épisodes de
forte chaleur et vraisemblablement celui empêchant les daurades d’hiverner au sein de la
lagune. L’étude des réponses cardiaques au réchauffement a montré que 29°C est un seuil
de  tolérance  pertinent  au  réchauffement  ce  qui  semble  être  en  accord  avec  les
températures initiant les migrations de refuge. Enfin, la photopériode, probablement en
lien  avec  la  température,  apparait  comme  le  principal  déclencheur  des  départs  en
migrations de reproduction des daurades. 

La température semble également  jouer un rôle dans le retour dans les lagunes,
même aucun seuil  n’a pu être clairement identifié à partir de la réponse cardiaque au
refroidissement.  En effet,  les daurades ne commencent  à rentrer dans les lagunes que
lorsque la température dépasse les 13°C.  

Plus  généralement,  en  combinant  télémétrie  acoustique  et  écophysiologie,  cette
étude  a  démontré  la  pertinence  d’une  approche  multidisciplinaire  pour  l’étude  des
mouvements des poissons marins.

4.4 Conclusions – Volet Adulte

Globalement, cette étude montre que la lagune du Prévost, et plus généralement les
lagunes de Méditerranée,  sont  des écosystèmes clés pour la  phase adulte  de ces  trois
espèces de poissons probablement en fournissant un habitat d’alimentation répondant à
leurs besoins en termes de croissance. Ces trois espèces exploitent la lagune de manière
très fidèle mais contrastée durant la phase chaude, probablement du fait de ressources
alimentaires  non  chevauchantes  entre  elles.  Cependant  elles  montrent  toutes  un  effet
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saisonnier important dans sa fréquentation, essentiellement durant la phase hivernale en
lien avec les basses températures et la phase de reproduction. 

La  forte  fidélité  d’une  année  sur  l’autre  à  la  lagune  montre  que  les  habitats
d’alimentation  qu’elles  rencontrent  au  Prévost  sont  en  effet  favorables  à  leur
développement mais cette fidélité représente également un point faible de cette stratégie
d’utilisation de l’espace de ces espèces. En effet, la nature semi fermée de ces habitats et
la fragilité de ces écosystèmes aux pressions anthropiques rendent cette phase adulte très
vulnérables dans un contexte de changement climatique, de dégradation des habitats et
d’absence de mesures de gestions des pêcheries durables.

4.5 Pistes de projets à développer en lien avec la présente étude

Les résultats de cette étude entrouvrent un certain nombre de questions/pistes de
réflexions  sur  la  compréhension  des  relations  poissons/habitats
lagunaires/environnement :  

1. Mieux comprendre le comportement spatial des autres espèces (mulets, anguille)
fréquentant  de  manière  importante  les  lagunes  méditerranéennes  et  également
sous pression de la pêche artisanale

2. Développer des projets  permettant d’étudier la relation entre ces espèces et les
épisodes  dystrophiques  de  plus  en  plus  fréquent  dans  les  lagunes,  et  affectant
l’utilisation de ces habitats (e.g. tracking par triangulation fine et association de
capteur cardiaque pendant les vagues de chaleurs) afin d’anticiper la fréquentation
des lagunes par ces espèces dans les années à venir et les impacts attendus en
terme de biodiversité et d’économie locale 

3. Développer des projets permettant d’identifier des indicateurs d’abondance de ces
espèces dans une lagune (e.g. caméra acoustique dans les passes reliant la mer)
afin de mieux comprendre le rôle des lagunes dans la dynamique globale du stock
de l’espèce.

4. Mieux  comprendre  les  relations  espèces  habitats  (zone  de  protection,
d’alimentation,  influence  des  exploitations  conchylicoles…)  à  l’intérieur  de  la
lagune en associant les approches de télémétrie fine, cartographie fine de l’habitat
lagunaire (hyperspectrale)  et  condition  physiologiques  des  individus  (niveau de
stress,  de  contamination…):  qu’apporte  la  lagune  à  l’individu ?  Une  lagune
apporte elle la même chose aux espèces qu’une autre lagune ?

5. Etudier, par des approches conjointes d’expérimentation en milieu contrôlée et de
suivi en milieu lagunaire à la fois des espèces et de l’environnement (approche de
« lagune numérique ») les facteurs environnementaux (T°, S°/°°, O2…) influençant
les grands mouvements de ces espèces (migration de reproduction, de refuge…).
Quel impact du changement climatique sur la dynamique de ces populations et sur
la fréquentation des lagunes ? 
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6 Annexes

6.1 Spatio‐temporal  Variation  of  Shallow  Microhabitats  and
Associated  Juvenile  Fish  Assemblages  in  a  Mediterranean
Lagoon (2023)

Marie Iotti, Audrey M. Darnaude, Alizé Bouriat, Vincent Ouisse

Abstract

Coastal lagoons are known to host numerous resident and migrant fish species. Spatio-
temporal variation in abiotic and biotic conditions in these ecosystems results, however,
in a mosaic of microhabitats that could differently affect juvenile growth and survival. To
deepen our understanding of juvenile fish habitat requirements and their spatio-temporal
use of lagoons, microhabitat characteristics and fish assemblages were monitored jointly
in a small temperate lagoon (the Prévost lagoon), from March to October 2019. A total of
2206 juvenile  fishes belonging to 22 species were collected.  Resident  lagoon species,
especially  Atherina  boyeri,  dominated  the  assemblage  (74%),  while,  among  migrant
species, Sparus aurata (8%) and Liza aurata (5%) were the most represented. Changes in
overall juvenile abundance were mainly temporal, following the seasonal shifts in water
temperature, salinity, and chlorophyll a concentration (44.9% of the co-inertia). However,
our results revealed that distinct types of microhabitats exist in small lagoons and that
juvenile fish distribution among them is non-random. Indeed, fish species richness mainly
differed  among  sampling  sites  in  relation  to  their  distance  from  the  inlet  and  the
complexity of the three-dimensional habitat structure (36.5% of the co-inertia). Juveniles
preferentially selected microhabitats with medium to high structural complexity, which
were essentially  created  by macroalgae.  However,  microhabitat  preferences  were both
species  and  ontogenetic  stage  dependent,  with  more  contrasting  microhabitat
requirements  in  young  juveniles.These  results  underline  the  need  for  conservation
measures to consider each lagoon as a dynamic mosaic of microhabitats with radically
different importance for the juveniles of the various fish species that colonize them.

Key words

Juvenile  fish ·  Ontogenetic  stage  ·  Microhabitat  preference  ·  Environmental  factors  ·
Nursery · Coastal lagoon
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1. Introduction

Located  at  the  land-sea  interface,  coastal  lagoons  are  recognized  as  highly
productive habitats  (Kennish and Paerl  2010) supporting multiple  ecosystem services,
including fish production (Levin et al. 2001; Elliott and Hemingway 2002). They often
host numerous resident fish and are colonized by the juveniles of varied migrant species
(e.g.  Ribeiro et  al.  2012; Bruno et  al.  2013; Rodríguez-Climent  et  al.  2013; Verdiell-
Cubedo et al. 2013). Indeed, the high productivity and macrophyte cover of most coastal
lagoons provide optimum food and shelter to juvenile fish (Levin et al. 2001), and their
lower salinities can reduce osmoregulation costs to the benefit of growth (Potter et al.
1986).  Therefore,  many coastal  lagoons match the definition  for  fish nursery habitats
(Beck et al. 2001), including for species of high commercial value (Franco et al. 2006b;
Dufour  et  al.  2009;  Grati  et  al.  2013;  Isnard  et  al.  2015).  This  makes  them  key
environments for the conservation of coastal fish populations. However, environmental
conditions  in  these  transitional  ecosystems  are  highly  disparate.  For  example,  lagoon
waters  vary  from  oligohaline  to  hyperhaline  depending  on  the  weather  (rainfall,
evaporation) and on the intensity of local freshwater inputs or marine water intrusions
(Barnes 1980; Alongi 1998; Tagliapietra et al. 2009). Water temperature is also highly
variable in lagoons (Tagliapietra et al.  2009; Ifremer 2014) and often reaches extreme
values that threaten local fauna and flora at some times of the year (Kennish et al. 2014).
Given this  variability,  sustainable management  of the fish populations  that  depend on
lagoon  ecosystems  requires  to  deepen  our  understanding  of  the  relationship  between
lagoon environmental conditions and juvenile fish habitat requirements.

This is particularly true for north-western Mediterranean lagoons as most measures
aimed at identifying, protecting, and managing key coastal ecosystems in the European
Union consider them as a single homogeneous type of habitats (European Commission
DG  Environment  2013)  while  they  differ  highly,  not  only  in  terms  of  marine  and
terrigenous inputs (Fiandrino et al. 2017), but also in terms of substrate types, depths,
macrophyte covers and anthropogenic pressures (Pérez-Ruzafa and Marcos 2012, Sfriso
et  al.  2017).  This  leads  to  marked  inter-lagoon  differences  in  contamination  levels,
productivity and eutrophication status (Pérez-Ruzafa et  al.  2007a; Souchu et  al.  2010;
Munaron et al. 2012; Derolez et al. 2019). In addition, the environmental parameters (e.g.
temperature, salinity, oxygen) in each lagoon tend to vary considerably throughout the
year, with anoxic events and extremely high temperatures frequently observed in summer,
and particularly low temperatures in winter (Christia and Papastergiadou 2007, Como and
Magni 2009). 

Ichthyofauna diversity  and abundance  differ  among lagoons and throughout  the
year (Koutrakis et al. 2005; Manzo et al. 2016; Franco et al. 2019; Selfati et al. 2019).
These variations are due to inter-specific differences in spawning periods (Tsikliras et al.
2010;  Manzo et  al.  2011),  but  also  depend  on the  suitability  of  local  environmental
conditions for the needs and tolerances of the juveniles of each species (Pérez-Ruzafa et
al.  2004,  Rountree  et  al.  2007).  To  fully  understand  the  relationship  between
environmental  characteristics  and  juvenile  fish  densities  in  coastal  lagoons,  this
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suitability,  and its  temporal  changes  have  to  be  studied.  However,  to  go  beyond the
knowledge gathered so far (e.g. Yáñez-Arancibia et al. 1994; Marshall and Elliott 1998;
Cuadros et al. 2017), this has to be done at a much finer spatial scale than that of the
whole  lagoon.  Indeed,  most  lagoon  ecosystems  consist  of  a  dynamic  mosaic  of
interconnected yet different micro-habitats (Nagelkerken et al. 2015). This is particularly
true  in  Mediterranean  lagoons  where  marked  physico-chemical  gradients  and  the
alternation of patches of seagrass bed or macroalgae on varied types of substrates form a
highly heterogeneous “seascape” (Le Fur et al. 2018; Menu et al. 2019). This fine-scale
variability  in environmental  conditions  modulates  the composition and productivity  of
local prey communities but also affects juvenile fish physiology, behavior and physical
condition (Peterson et al. 2000, Pichavant et al. 2001, Como et al. 2014), with potential
consequences on their survival and growth rates (Bouchereau et al. 2000; Vasconcelos et
al. 2010; Isnard et al. 2015). For example, the three-dimensional structure resulting from
the  presence  of  certain  types  of  substrate  (e.g.  rocks)  or  macrophytes  can,  not  only
provide shelter from predation for juvenile fish (Thiriet 2014; Whitfield 2017), but also
attract  specific  benthic  invertebrates  that  they  exploit  as  prey  (Mistri  et  al.  2000;
Woodland et  al.  2019). As a result,  the response of juvenile  fish to habitat  quality is
species-dependent  (Colombano  et  al.  2020)  but  also  evolves  with  changes  in  the
nutritional  and  protective  needs  of  juveniles  during  growth  (Dahlgren  and  Eggleston
2000;  Félix-Hackradt  et  al.  2014).  This  implies  both  interspecific  differences  and
intraspecific  changes  in  the  preferred  microhabitats  of  juvenile  fish  (Vigliola  and
Harmelin-Vivien 2001).

To investigate these differences and  deepen our understanding of the relationship
between lagoon environmental conditions and the habitat requirements of juvenile fish,
the  present  study  simultaneously  monitored  fine  spatio-temporal  changes  in
environmental characteristics and in the composition of juvenile fish assemblage within a
small but typical Mediterranean lagoon. By characterizing the main drivers of juvenile
fish  abundance  in  this  heterogeneous  ecosystem and identifying  the  preferred  lagoon
microhabitats  of  juveniles  for  several  fish  species  at  different  ontogenetic  stages,  we
hoped to gather valuable information for species conservation and lagoon management,
both at local and regional scales.

2. Material and methods

2.1 Study area

For this study, we chose the Prévost lagoon (43°30’N, 3°54’E), a small (2.4 km2

area) and shallow (1.5 m deep) expanse of water of 2.7 Mm3
 
permanently connected to

the sea by a 30 m large, 393 m long and 1.7 m deep straight canal located on its southern
shore (Fig. 1). The mean daily volume of marine water entering the lagoon is about 0.6
Mm3 (Fiandrino et al., 2012). The average daily net balance of water is however negative
(-0.15 Mm3) due to continuous inputs of brackish water from the Rhône-to-Sète canal,
through three channels located on the northern and eastern sides of the lagoon. Local
water  salinities  and  temperatures  vary  from  25  to  39  and  from  8  °C  and  24  °C,
respectively, with minima generally observed in the winter, and maxima in the summer
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for both factors (Ifremer 2014). Although relatively small, the Prévost lagoon displays
heterogeneous  environmental  conditions:  in  its  western  part,  water  salinity  is  highly
variable and substrate composition ranges from sand to mud, whereas in its eastern part,
the salinity is quite stable and muddy bottoms dominate (Menu et al. 2019). Even if water
quality in the lagoon has improved over the last decade (Leruste et al. 2016; Derolez et al.
2019), anoxic events are still frequently observed, especially during the warmer summer
months  (Bachelet  et  al.  2000).  Eutrophication  in  the  lagoon  results  in  a  general
dominance of opportunistic green macroalgae on the bottom (Bachelet et al. 2000; Le Fur
et al.  2018), but red and brown macroalgae and seagrass meadows are also present in
certain areas (Cimiterra et al. 2020).

Fig. 1  Location of the six sites (NW=North-West, SW=South-West, MW=Middle-West, MI=Middle Inlet,
NE=North-East, SE=South-East) surveyed in the Prévost lagoon (NW Mediterranean, France).

To date, 61 fish species, all commonly found in French Mediterranean lagoons at
the adult and/or juvenile stages, have been reported in the lagoon (Kara and Quignard
2018d).  Among  them,  three  resident  (Atherina  boyeri,  Pomatoschistus  microps,
Pomatoschistus minutus)  and two migratory species (Anguilla  anguilla and  Engraulis
encrasicolus)  represent  about  90%  of  both  the  local  juvenile  and  adult  abundances
(Bouchoucha et  al.  2012).  Although no specific  studies  have  been conducted  on fish
juvenile assemblages, the other fish species reported are mainly migratory ones (Kara and
Quignard 2018d) which essentially occupy the lagoon from early spring to late autumn
each year (Quignard et al. 1984).
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2.2 Sampling

To cover the main period for juvenile fish recruitment and lagoon use in the area
(Quignard  et  al.  1984;  Aliaume  et  al.  1993;  García-Rubies  and  Macpherson  1995),
sampling was carried from March to October 2019. This allowed us to capture the early
juvenile stages of most local fish species, including those that recruit in the second half of
the winter (Kara and Quignard 2018a; Kara and Quignard 2018b; Kara and Quignard
2018c). Sampling was carried out at least once, if possible twice, per two-months periods
(period  1  =  March-April,  period  2  =  May-June,  period  3  =  July-August,  period  4  =
September-October), at six sites distributed either along the shoreline (NW, SW, SE and
NE) or in the central part (MW and MI) of the lagoon (Fig. 1). These sampling sites were
positioned to reflect not only the west-east salinity gradient of the lagoon, but also local
differences in the nature of the substrate (in relation to shoreline use) and the distribution
of macrophytes (Menu et al. 2019).

Microhabitat characterization
For each sampling site, potential accessibility for marine migrants was defined as

the shorter distance from the sea inlet when following the edges of the lagoon (DIST). It
was assessed prior sampling, using the Quantum GIS 3.2 software (QGIS.org 2021). On
each sampling date, water temperature (TEMP in °C) and salinity (SALI) were measured
using a digital multiparameter meter (Multi 3430 WTW) coupled with a standard IDS
conductivity cell probe (TetraCon® 925, WTW), and two liters of water were collected
with a plastic bottle and stored immediately in a cool box to assess local Chlorophyll  a
concentrations (CHLA). Water depth (DEPT in cm) and seafloor type cover (i.e. rocks -
ROCK-, bare sediment -SEDI-, pebbles -PEBB- and/or bivalve shells -SHEL- in %) were
estimated within nine quadrats (of 0.2 m2 each) distributed at 3, 6 and 9 m from the shore
along three  parallel  linear  transects.  These  later  were  positioned perpendicular  to  the
shoreline, approximately 50 m apart, in order to limit disturbance during monitoring and
to  account  for  the  spatial  variability  of  the  habitat  at  each  site.  All  the  macrophytes
species  present  were  also  sampled  after  evaluating  their  respective  spatial  coverage
(MCOV, %) and the overal canopy height (HEIG in cm) in each quadrat. Macrophytes
were kept frozen for later identification in the laboratory.

Fish Sampling
To avoid scaring them away during microhabitat description and reduce sampling

bias, juvenile fish were always collected before habitat description, between 10 and 12
am. Sampling at each site was done along the three parallel transects described above. To
limit  sampling  bias  linked  to  differences  in  gear  selectivity  and  provide  a  more
comprehensive image of the juvenile fish assemblage, notably in sites with non-uniform
substrate  (macrophytes,  rocks),  three  sampling  gears  were  combined  (Bryan  and
Scarnecchia 1992; Franco et al. 2012). For each transect, an 8 m long beach seine (mesh
size:  4 mm),  covering  an area  of  28 m² per  haul  and targeting  benthic  and demersal
juveniles, was first deployed once, perpendicularly to the shore. Then a 1.5 m diameter
cast net (mesh size: 3 mm) targeting demersal and pelagic species was cast three times, at
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3, 6 and 9 m from the shore. Finally, a dip net (opening: 0.07 m², mesh size: 1 mm) was
used to catch the smallest fish, from the boat and the bank (five attempts at different
depth per transect, targeting visible juveniles when present).

2.3 Laboratory analyses
For each site and sampling date, water Chlorophyll a concentration (in µg.L-1) was

determined using 1 L of water prefiltered through a 0.47 µm glass microfiber filter GF/F
(Whatman®). For this, Chlorophyll a was extracted in 90 % acetone, gently mixed, stored
at  6  °C  for  a  minimum  of  6  h  in  the  dark  and  centrifuged  before  analysis  by
spectrophotometry (Aminot and Kérouel 2004).

Macrophytes  were  identified  down  to  the  species  level  when  possible  and  the
number  of  taxa  corresponded  to  the  macrophyte  richness  (MRICH).  Their  respective
weights (MBIOM) were measured after drying them in an oven at 60 °C for at least 48 h
and until a constant weight was reached.

Juvenile fish were identified down to the species level and measured to the nearest
0.1 mm. Mugilids were identified using the caeca dissection method of Farrugio (1975)
and  the  melanophore  patterns  method  (Minos  et  al.  2002)  for  individuals  with  total
lengths between 20 and 30 mm. Species of the Pomatoschistus genus were distinguished
according to  scales  arrangement  (Kovačić 2020).  For  resident  species,  individual  fish
were considered as juveniles only when their total length was below that reported for
sexual maturity in the area (Annex 1).

2.4 Data analyses
All  data  analyses  were  performed  in  R  (in  particular  the  packages  Ade4,  car,

factoextra4,  labdsv,  Stats  and  vegan),  using  5  %  as  the  threshold  for  statistical
significance. Transects were considered as replicates for each sampling site. The number
of replicates for each site per sampling period thus ranged from three, when only one
sampling could be carried out in the corresponding two months (this was the case for MI
during period 1,  MW for all  periods  and all  sites during period 4),  to six,  when two
sampling were successfully completed per period. To reduce the list of variables used for
characterizing microhabitat  diversity,  a  Pearson correlation test  was applied to  the 13
variables  initially  investigated  (sediment  cover,  rock cover,  pebble  cover,  shell  cover,
macrophyte cover, macrophyte richness, macrophyte canopy height, macrophyte biomass,
depth, distance from the outlet, temperature, salinity, Chlorophyll  a concentration) and
redundant  ones  (macrophyte  canopy  height,  depth,  pebble  cover,  shell  cover)  were
removed from all analysis when Pearson correlation coefficient was superior to 0.7.

Univariate  (ANOVAs)  and  two-way  (ANOVA III  type  for  unbalanced  designs)
analyses of variance, followed by Tukey post-hoc tests, were used to test for temporal and
spatio-temporal  differences  in  environmental  variables.  To  approach  the  normal
distribution  for  this,  cover  variables  were  transformed  using  a  sqrt(x)  –  sqrt(1-x)
transformation, except for macrophyte coverage, for which a log(x+1) transformation was
applied.  To  explore  environmental  variability  and  describe  spatial  and  temporal
environmental  gradients  in  the  lagoon,  a  Principal  Components  Analysis  (PCA)  was
performed on the mean values per site and per period of the variables describing the
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microhabitats.  This  multivariate  method  allows  identifying  the  variables  contributing
most to dataset variability and synthesizing them into new orthogonal variables called
principal  components  (Abdi  and Williams 2010).  Due to  lack of  salinity  data  for the
stations MI and MW during the period 1, the position in the PCA were estimated using
the mean value of  the other  four  other  stations  at  this  period.  A post-PCA ascendant
hierarchical classification based on the Ward's clustering method (Ward 1963) was also
performed to assess the number of distinct microhabitat types encountered by juvenile
fish in the lagoon during the study period, i.e. the number of groups of sampling events
(period-site  pair)  with similar  environmental  conditions.  This  was achieved using  the
“silhouette”  method  (Charrad  et  al.  2014).  In  order  to  be  retained  as  a  distinct
microhabitat type, each group had to gather at least three sampling events. ANOVAs and
Tukey  post-hoc  tests  were  used  to  compare  environmental  characteristics  between
microhabitat types.

Differences in juvenile fish assemblages were investigated using three parameters:
species richness, global fish abundance and relative species abundances. For this, species
richness was estimated from the total number of species captured with the three fishing
gears.  However,  because  the  abundance  of  fish  in  the  dip  net  catches  varied  greatly
depending on fishing conditions and the local presence or absence of juvenile schools at
the time of sampling, global and relative abundances were derived only from beach seine
and cast net captures only. Fish abundances were originally expressed as catch per unit
effort  (CPUE)  by  transect  and  sampling  date,  each  value  corresponding  to  the  total
number of fish caught by the beach seine haul and the three net casts applied on each
transect. However, species relative abundances for each site and period were calculated
by  grouping  data  from  all  transects.  The  variability  in  fish  assemblage  composition
among sampling  periods  and sites  was first  tested  performing a multivariate  analysis
(PERMANOVA) on species abundances and considering both factors (period and Site) as
fixed.  Then,  two-way analyses  of  variance (ANOVA III  type for  unbalanced designs)
were used to assess spatio-temporal variations in both the species richness and the global
abundance of the juvenile fish assemblage in the lagoon. Again, both factors (period and
Site) were considered as fixed for this and variables were log 10 (x + 1)-transformed to
approach  the  normality,  if  necessary.  The  effect  of  the  sampling  site  was  further
investigated for each period separately, using univariate analyses of variance (ANOVAs)
followed by Tukey post-hoc tests.

Species responses to environmental variation were investigated with a co-inertia
analysis comparing mean juvenile abundances per site and period with concomitant mean
values of all environmental variables. This multivariate method, commonly used to study
species-environment  relationships,  compares  faunistic  and  environmental  data  by
analyzing the co-structure between them. This approach allows identification of the plans
which optimize co-variance between species  abundances  and environmental  variables.
The more faunistic and environmental data have similar structures the more the output of
the  co-inertia  analysis  (RV  coefficient  of  similarity)  is  close  to  1.  This  analysis  is
recommended when a large number of variables are used in comparison to the number of
samples (Dolédec and Chessel 1994), as is the case in the present work. To limit bias in
our results, rare fish species (i.e. those with less than five individuals collected over the
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whole study period) were not included in this analysis. Fish data collected at MI and MW
stations during the period 1 were excluded from this analysis due to the lack of salinity
data.

Species'  habitat  preferences  were  investigated  based  on  the  list  of  distinct
microhabitat types defined from the hierarchical clustering. For this, we used the Indval
index (Dufrène and Legendre 1997) which considers both the selectivity and the fidelity
of a species to a type of microhabitat:
Indvalij=Aij × Bij ×100; where:
Aij = average abundance of species i across microhabitats of type j/ average abundance of
species  i across  all  types  of  microhabitats  (relative  abundance  across  types  of
microhabitats)
Bij =  number  of  microhabitats  of  type  j where  species  i is  present/  number  of
microhabitats of type j (relative frequency across microhabitats of type j).

To account for interspecific differences in the time of lagoon use, the global Indval
index for each species was calculated only for the microhabitat types available during the
periods when its juveniles were captured in the lagoon. Fish data collected at MI and MW
stations during the period 1  were also excluded from this analysis  as in  the previous
analysis on the species responses to environmental variation. When possible, this index
was also used to assess ontogenetic changes in lagoon microhabitat preferences. For this,
the juveniles of each species were split into up to three size classes (J1 to J3, thereafter
referred as “ontogenetic stages”), based on the available knowledge on the changes in
habitat requirements (temperature and salinity ranges, preferred substrate and position in
the  water  column)  and  diet  type  (e.g.  benthivore,  planktivore,  detritivore,  omnivore,
piscivore) reported for its juveniles in the literature. Following the protocol from previous
studies  (e.g. Cattin et al. 2003; van Hadler et al. 2007; Podani and Csányi 2010),  rare
species (i.e. with less than five individuals collected) were not included in this analysis
and  only ontogenetic stages with a minimum of three individuals were retained for the
calculation of the Indval index per juvenile stage.

3. Results

In total, 2206 fish juveniles, with sizes ranging from 8.0 to 88.0 mm TL (except for
Anguilla anguilla for which sizes ranged from 52.2 to 200.0 mm), were collected over our
8 months survey in the Prévost lagoon (Table 1). They belonged to at least  22 different
species, described as resident, migratory or occasional in Mediterranean coastal lagoons.
Among them, 41 juveniles from the genus Liza spp. were impossible to identify down to
the species level due to their small size. As they were only captured with the dip net, they
were not included in abundance estimates. This was also the case for the only juvenile
from  Belone belone captured, and for some of the juveniles of varied species captured
with all sampling gears (e.g. Liza aurata, Liza saliens, Chelon labrosus, Sparus aurata).
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Table 1  List of all the fish species for which juveniles were captured in the Prevost lagoon during this
survey and their main ecological guild: M = migrant species, MS = marine straggler species and R =
resident species (Whitfield 1999 ; Mariani 2001; Koutrakis et al. 2005). For each species, the total number
of individuals caught with (or without) the use of the dip net, the mean abundance (CPUE ± standard
deviations), the frequency of occurrence in the captures with the beach seine and the cast net and the range
in individual total lengths (mm) are presented for each sampling period (1= March-April, 2= May-June,
3= July-August, 4=September-October). In each case, NA indicate when juveniles were only captured with
the dip net, which did not allow reliable assessment of mean abundances and frequency of occurrence.

 

Juvenile abundances in the catches with the beach seine and cast net differed highly
according  to  the  species.  The  juveniles  from  occasional  marine  stragglers
(Chelidonichthys lucerna, Engraulis russoi, Sardina pilchardus represented only 1.0 % of
the total catch. The large majority of the juveniles caught in the lagoon therefore belonged
to lagoon resident  (N = 6)  or  marine migratory (N = 13)  species,  which represented
74.2% and 24.8 % of the total abundance, respectively. Surprisingly, six species alone
accounted for more than 90 % of the total catch. The lagoon resident species  Atherina
boyeri in particular represented 69.9 % of the total juvenile fish abundance, followed by
five marine migratory species of commercial importance: the sparid S. aurata (8.1 %) and
the mugilids L.  aurata  (4.8 %),  Mugil cephalus (3.6 %),  L. saliens (3.0 %) and  Liza
ramada (2.5 %). 

3.1 Variation in the composition of the juvenile fish assemblage
The composition of the juvenile fish assemblage in the lagoon varied highly with

both the site (PERMANOVA, p = 0.010) and the sampling period (PERMANOVA, p =
0.010), with a significant interaction between the two factors (PERMANOVA, p = 0.010).
This was largely due to significant spatial variation in species richness (ANOVA, p <
0.001,  Fig.  2a),  but  also  to  marked  temporal  changes  (ANOVA,  p  <  0.001)  in  the
abundance of juvenile fish (Fig. 2b). Overall, juvenile fish abundance in the lagoon was
minimum (4.6 ± 1.0 ind. transect-1) in period 2 (Tukey test, p < 0.010), and maximum
(53.1 ± 17.4 ind. transect-1) in period 4 (Tukey test, p < 0.001). The values for periods 1
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and  3  being  similar  and  intermediate  (Fig.  2b).  Nonetheless,  juveniles  from migrant
species were mostly captured during the first two sampling periods, accounting for 64.3
% of  the  total  catch  in  period  1,  and  42.1  % in  period  2  (Table  1,  Fig.  2c).  Their
proportion in the fish assemblage decreased in periods 3 (18.1 %) and 4 (8.5 %), when
juvenile fish in the lagoon essentially belonged to resident species. As a result, the global
composition of the juvenile fish assemblage differed markedly between sampling periods.
The spatial distribution of juvenile fish within the lagoon also differed from one period to
the other (Fig. 2). In period 1, the total juvenile fish abundance was maximum (23.8 ± 6.5
ind.  transect-1)  at  NW where four species  were caught,  and minimum (0.7 ± 0.7 ind.
transect-1) at MI where only juveniles of the resident species Salaria pavo and the marine
straggler S. pilchardus were captured (Fig. 2b, Fig. 2c). Juvenile abundance was also low
(3.7  ± 2.0  ind. transect-1) at MW, where only migratory sparids were collected, with  S.
aurata representing 91 % of the catches, and D. sargus 9 %. Species richness was higher
at the four other sites (Fig. 2a), but species composition varied markedly among them.
For  example,  although  NW and SE displayed  comparable  proportions  of  juvenile  A.
boyeri (48 and 50 %, respectively), S. aurata (44 % at both sites) and L. saliens (1% at
both sites),  L. aurata juveniles were only captured at NW, while those of  D. sargus,  S.
pavo and of the migratory sparid Sarpa salpa were only found at SE (Fig. 2c). At SW, S.
aurata juveniles were the most abundant (46 %), with a similar proportion as at NW and
SE, but  A. boyeri only represented 22 % of the global abundance, against 30% for  L.
aurata and L. ramada. Lastly, NE was the only site where the juvenile fish assemblage
was dominated (64%) by mugilids (L. aurata and L. ramada) and where juveniles of A.
Anguilla, and Dicentrarchus labrax were captured. It was also, with SW, one of the only
two sites where juveniles of S. solea were captured.
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Fig. 2 (a) Mean species richness, (b) mean total abundance (ind. transect-1) and (c) taxonomic composition
of the juvenile fish assemblages caught with the beach seine and the cast net at each site (for sites codes and
locations see Fig. 1) during the four sampling periods (1 = March-April, 2 = May-June, 3 = July-August, 4
= September-October). Note that the MW station could not be sampled in period 3. It was therefore not
included in the statistical tests, as signalized by the * symbol . In (a) and (b), error bars correspond to
standard errors. Letters and p-values indicate results of post-hoc multiple comparisons (T-test performed
after ANOVA and applied to species richness and fish abundance for each period) with p-values inferior to
0.05 corresponding to significant differences. The absence of letters indicates when the variations found
were not significant.  In (c),  'Others' gathers seven species rarely observed in the lagoon, at least at the
juvenile  stage:  Diplodus  puntazzo,  Gobius  niger,  Sardina  pilchardus,  Sarpa  salpa,  Solea  solea,
Chelidonichthys lucerna.
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In period 2, when the average global juvenile fish abundance in the lagoon was
minimal, juvenile abundances were again the lowest (0.3 ± 0.3 ind. transect-1) at MI (Fig.
2b), where only juveniles of the marine straggler  C. lucerna were captured (Fig.  2c).
Juvenile catches were the highest (14.0 ± 6.1 ind. transect-1) at MW (Fig. 2b), where A.
boyeri specimens dominated (93 %) but juvenile  Syngnathus abaster  and A.  anguilla
were also captured (Fig. 2c). Atherina boyeri was also the most abundant species (38 to
56%) at  SE,  NE and NW, but  the  juvenile  fish assemblages  at  these  three  sites  had
different compositions. Indeed, the next most represented species (>10%) at these sites
were D. labrax, L. aurata, and L. ramada for NW, L. aurata and S. aurata for SE, and D.
labrax and Pomatoschistus microps for NE. Finally, the SW site exhibited a singular fish
assemblage, dominated by juveniles of  L. ramada  (66 %). This site was also the only
where the three species most commonly observed in the lagoon (A. boyeri, S. aurata and
L.  aurata)  represented  less  than  25  % of  the  global  juvenile  abundance, and  where
juveniles of the resident gobiids Pomatoschistus marmoratus and P. microps were present
simultaneously.

In period 3, overall juvenile fish abundance was minimal (0.5 ± 0.2 ind. transect-1)
at MI, where only specimens of P. marmoratus were captured (Fig. 2b and 2c). NE and
NW displayed significantly higher global juvenile abundances (37.5 ± 22.0 and 19.8 ± 9.3
ind. transect-1, respectively), the other sites exhibiting intermediate values (Fig. 2b). At
NE, A. boyeri dominated (80 %) in the juvenile assemblage (Fig. 2c), the other resident
species  (P.  microps,  P.  marmoratus and  S.  pavo)  and the  migratory  sparid  D. sargus
representing respectively 17% and 3% of the total abundance. NW and SW shared the
same species, but in different proportions:  A. boyeri represented only 53% of the local
juvenile catches at NW, against 77 % at SW, and, while the rest of the catches mainly
consisted of mugilids at both sites, L. saliens dominated at NW, and C. labrosus at SW.
Lastly, besides A. boyeri  juveniles (77 %), the fish assemblage at SE essentially included
juveniles of the two marine stragglers E. russoi (13 %) and S. pilchardus (9 %).

Finally, in period 4, when the average global juvenile fish abundance in the lagoon
was maximal, local juvenile catches varied from 7.3 ± 7.3 ind. transect-1 at MW to 171.0
±  64.1 ind. transect-1 at SW but no significant spatial difference could be demonstrated
(ANOVA, p = 0.075) due to the high inter-transect variability at most sites (Fig.  2b).
Except at MI,  A. boyeri largely dominated fish assemblages, representing 100 % of the
total abundance at SW, MW and SE, and 70 % at NW. This later site was the only where
M. cephalus  juveniles were captured in abundance (30 %, Fig. 2c). Species richness at
this period was thus low, particularly at MI where only juveniles of the resident gobiid P.
marmoratus were captured (Fig. 2a and 2c). The only exception was NE (Fig. 2c), where
the fish assemblage was dominated by  A. boyeri  (87 %) but also included juveniles of
other  resident  species  (P.  microps,  S.  pavo,  S.  abaster)  and  rare  migratory  species
(Diplodus puntazzo, E. russoi). 

3.2 Intra-lagoon variation in environmental characteristics 
During  this  8-month  study,  the  environmental  conditions  encountered  in  the  Prevost
lagoon were highly variable with, for example, local values ranging from 12.1 to 28.3 °C
for water temperature, from 25.5 to 42.9 for water salinity, from 30 to 100% and 0 to 48%
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for sediment and rock covers, respectively, from 0.5 to 5.5 µg.L-1 for water Chlorophyll a
concentration,  and from 2 to 100% for macrophyte cover.  Despite this variability,  the
hierarchical clustering approach distinguished only three broad types of microhabitats in
the lagoon (Fig. 3a, Table 2), whose respective extent and location varied over time due to
the combined effects of spatial and seasonal variability of local environmental variables.

Table 2 Global mean (± standard deviation), maximal and minimal values observed for all environmental
variables in the three microhabitat types identified by the hierarchical clustering analysis (see Fig. 3 for
variables and microhabitat codes).

Local differences in environmental conditions were primarily driven by inter-site
variation  in  habitat  characteristics,  especially  in  three-dimensional  (3D)  habitat
complexity  (Table  2)  which  was  essentially  caused  by  spatial  differences  in  local
substrate type (e.g. % of sediment or rock cover, ANOVAs, p < 0.001) or in percentage of
macrophyte  cover  (ANOVA, p  <  0.001).  This  is  illustrated  on  the  PCA  on  the
environmental variables (Fig. 3b), where  the first dimension (explaining 34.8 % of the
total variance) opposes sites with low 3D complexity (MI, SW, NE and MW on the left),
where  sediment  was  the  main  substrate  type  (>84  % of  average  cover)  and  average
macrophyte cover was low to medium (from 7 to 55 %, in MI and NE, respectively), to
sites with high 3D complexity (NW and SE on the right), characterised by the highest
average rock (9 - 33 %) and macrophyte (57 - 66 %) covers (Table 3). However, annual
seasonality also contributed significantly to the environmental variations in the lagoon.
First, although macrophyte cover varied mainly by sampling site (ANOVA, p < 0.001),
this parameter also showed some level of temporal variation at some locations (ANOVA,
p < 0.001; Fig. 4). Macrophyte cover at SE was significantly the highest in periods 1 and
2 (with means of 80.3 ± 6.9 and 100.0 ± 0.0 % respectively), before decreasing in period
3 (to a minimal value of 23.3 ± 7.1 %) and increasing again in period 4 (52.6 ± 1.7 %).
Although not significant due to high intra-site variability, temporal trends in macrophyte
coverage were also observed for NW, MW, NE and SW, with mean values ranging from 9
to  49  % depending  on  the  site  (Fig.  4).  When  reflected  in  temporal  fluctuations  in
macrophyte biomass (particularly marked at SE, MW and SW, Table 3), these changes
affected  habitat  characteristics  by  modulating  habitat  3D  structure.  However,  annual
seasonality in the Prevost lagoon mostly contributed to environmental variation through
temporal  changes  for the three water  parameters investigated (Fig.  3).  These changes
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were  only  statistically  significant  for  temperature  and  Chlorophyll  a  concentration
(ANOVAs, p < 0.023), but salinities in the lagoon globally followed the same seasonal
cycle than local temperatures, increasing from period 1 to period 3 and decreasing in
period 4 (Fig. 5a and 5b). Temperature variations were most pronounced, ranging from
2.1 (at SW, in period 1) to 28.3 °C (at NW, in period 3) while local salinities varied
mainly between 31.1 (at SW, in period 1) and 42.9 (at NE, in period 3) only, except in
period  4  when  a  minimum  value  of  25.5  was  observed  at  NW.  Chlorophyll  a
concentrations also showed a clear temporal trend (ANOVA, p = 0.023; Fig. 5c), with
values at most sites starting relatively low (between 0.5 and 1.5 µg.L-1) in periods 1 and 2,
then increasing significantly to values generally between 2.7 and 4.0 µg.L-1 in period 3,
and decreasing to values globally between 1.5 and 3.3 µg.L-1 in period 4. The second
dimension of the PCA (explaining 22.7 % of the total variance) illustrates these temporal
trends. Indeed, it contrasts the sampling events, mainly in period 1 and 2, when the values
for temperature, salinity and Chlorophyll a concentration were the lowest (Fig. 3b), with
the sampling events in period 3 and 4 with high values for all three water parameters (Fig.
3b). 
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Fig.  3  (a)  Hierarchical  clustering of  sampling events  produced by Ward's  method depending  on their
environmental  conditions  and  (b)  biplot  of  the  Principal  Component  Analysis  (PCA)  investigating
environmental  variation in the Prévost  lagoon. Codes for samples (in bold) include both the sampling
period (1 = March-April, 2 = May-June, 3 = July-August, 4 = September-October) and the site name (see
Fig.1 for abbreviations and site location). Grey shades on both figures illustrate the three distinct groups of
microhabitats retained: L3D-LWP for “Low 3-Dimensional complexity and Low Water Parameters”, H3D-
VWP for “High 3-Dimensional complexity and Variable Water Parameters” and V3D-HWP for “Variable
3-Dimensional  complexity  and High Water  Parameters.  On (b),  SALI,  CHLA,  TEMP,  MBIOM, DIST,
MCOV, MRICH, ROCK and SEDI correspond to salinity, Chlorophyll a concentration, water temperature,
macrophyte  biomass,  distance  to  the  inlet  channel,  macrophyte  cover,  rock  coverage  and  sediment
coverage,  respectively.  Grey shades illustrate the three distinct groups of  microhabitats,  L3D-LWP for
“Low  3-Dimensional  complexity  and  Low  Water  Parameters”,  H3D-VWP  for  “High  3-Dimensional
complexity and Variable Water Parameters” and V3D-HWP for “Variable 3-Dimensional complexity and
High Water Parameters. The * symbol indicates the few sampling events for which the salinity data was
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missing. To allow positioning them on the PCA, these events were attributed the mean overall salinity in
the lagoon at this period. For period 3, the station MW was not sampled so it does not appear on the graph.
Salinity data were missing for the two sampling events marked by an asterisk, their position on the biplot
were estimated using the mean value of the other four other stations at this period.

Fig. 4 Mean macrophyte cover at each sampling site (for site location refer to Fig. 1) over the four periods
sampled (1= March-April, 2= May-June, 3= July-August, 4=September-October). Error bars correspond
to standard errors.  Note that  the  MW station could not  be  sampled in  period 3,  it  was therefore  not
included in the statistical tests. Letters and p-values indicate results of post-hoc multiple comparisons (T-
test performed after ANOVA and applied to macrophyte cover at each site) with p-values inferior to 0.05
corresponding to significant differences. The absence of letters indicates when the variations found were
not significant.
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Fig. 5  Evolution of (a) water temperature, (b) salinity and (c) Chlorophyll a concentration over the four
periods sampled (1= March-April, 2= May-June, 3= July-August, 4=September-October). In each box-plot,
the  dark  full  line  represents  the  median  and  the  dark  square  the  average  value  for  all  stations.  Box
delineations correspond to 25 and 75 percentiles and vertical bars to 5 and 95 percentiles. When present,
outliers are indicated by dark circles.

As  a  result  of  these  complex  spatio-temporal  variations  in  environmental
conditions, some sites in the lagoon (e.g. NE, SW, MW) were assigned to a different
microhabitat  type  during  certain  sampling  periods  (Fig.  3)  and  microhabitat  type
assignment remained stable over most of the survey period for SE, MI, NW, and NE only.
The primary type of microhabitat  available  over  the survey period (40% of sampling
events, spread over the six study sites) was one with Variable 3-Dimensional complexity
and High Water Parameters (V3D-HWP). It gathered all the sampling events from period
3, but also some from period 2 and 4 (at  MW and NE),  characterized by the highest
(Tukey test,  p ≤ 0.04) water temperatures, salinities and Chl  a  concentrations (Fig. 3,
Table  2).  Rock  and  macrophyte  covers  in  this  microhabitat  type  were  variable  but
significantly lower (Table 2, Tukey test, p ≤ 0.03) than in the next most abundant (30% of
sampling events, in all periods but only at three different sites) microhabitat type (H3D-
VWP,  characterized  by  a  'High 3-Dimensional  complexity  and  Variable  Water
Parameters'). This latter grouped together all the sampling event where the highest values
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of 3-Dimentional complexity were observed, i.e. most of those at NW and SE, plus those
at MW during period 2, when the macrophyte cover at this site was the highest (Table 2,
Fig. 3). Its values for water parameters were comparable (Tukey test, p > 0.640) to those
observed  in  the  last  microhabitat  type  identified  (L3D-LWP,  for  'Low 3-Dimensional
complexity and Low Water Parameters'), but their variability was much higher (Table 2).
The L3D-LWP microhabitat type also represented 30% of the sampling events but only at
four different sites and in three sampling periods. Indeed, it regrouped sampling events
characterized  by  the  lowest  temperature,  salinity  and  Chlorophyll  a  values  (observed
during periods 1 and 2, but also at MI in period 4), essentially at sites with very low 3D
structure  (Fig.  3,  Table  2).  This  was  particularly  clear  for  MI,  where  the  average
macrophyte cover and biomass were the lowest of all sites, and for SW in period 1 and 2,
when the macrophyte cover was less than 25% (Table 3, Fig. 4). This was also the case
for NE in period 1: although the local macrophyte cover was of 82% in this period, the
corresponding macrophyte biomass was low (6.3 g. quadrat-1) as it was only due to the
presence of flat green macroalgae (Ulva spp.) spread in a thin layer over the bottom.

Table 3 Global mean values (± standard deviations) at every sampling sites (for site codes see Fig 1) for
the nine variables retained to describe environmental variation in the Prévost lagoon, and their respective
contributions to the axis 1 and 2 of the PCA (see Fig. 3 for code).

3.3 Juvenile fish preferential microhabitats
Our results revealed that juvenile fish distribution in the lagoon was non-random,

and largely resulted from variations in lagoon microhabitat preferences depending on the
species.  Due to the low abundance of juveniles in the captures at several sites and on
many dates and to a high inter-transect variability in the catches, variations in Indval
indexes between microhabitat types could only be assessed for 16 species (Table 4). The
corresponding results revealed that,  among them, three species (E. russoi,  M. cephalus
and S. pichardus) occured in only one microhabitat type, seven species (C. labrosus, D.
sargus,  L. ramada,  L. saliens,  P. marmoratus, P. microps and  S. abaster) excluded one
microhabitat and six species (A. anguilla, A. boyeri, D. labrax, L. aurata, S. pavo and S.
aurata) frequented all three types of microhabitats. The maximum Indval values observed
for each species suggested that V3D-HWP microhabitats were the most widely preferred
in the Prevost lagoon. Indeed, they were preferentially used by C. labrosus, D. labrax, E.
russoi, L. saliens, P. microps, S. pavo and S. pilchardus, but also by A. boyeri, although
the juveniles of this abundant resident species were also strongly associated to H3D-VWP
microhabitats  (Table  4).  In  comparison,  only  four  of  the  16  species  (A.  anguilla,  L.
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aurata,  L. ramada  and  P. marmoratus) preferentially selected L3D-LWP microhabitats
and two (M. cephalus and S. aurata) that of the H3D-VWP type. Habitat preference for
the  juveniles  of D. sargus  and  S.  abaster  were  less  clear,  even  though both  species
seemed to prefer V3D-HWP microhabitats to the H3D-LWP ones (Table 4).

Table  4 Values  for  the  Indval  index  illustrating  the  affinity  of  different  fish  species  for  the  three
microhabitat types identified by hierarchical clustering (see Fig. 3 for code). Note that data for the MW site
in period 3 and the MI and MW sites in period 1 were excluded from this analysis because they were
missing or incomplete.

The co-inertia analysis  (RV = 0.3) allowed to further  specify the environmental
parameters at the origin of microhabitat preference for each species (Fig. 6). Indeed, its
first  three  dimensions  explained  81.4  %  of  the  common  variability  between  lagoon
environmental  parameters  and species  abundances.  Dimension 1  (44.9  % of  the  total
inertia) reflected an increasing gradient for all water parameters (temperature, salinity and
Chlorophyll a concentrations), whereas dimension 2 (20.6 % of the total inertia) opposed
microhabitats close to the sea outlet and characterized by high sediment cover and low
macrophyte richness, to microhabitats far from the sea outlet and combining high rock
cover and high macrophyte richness (Fig. 6a). Dimension 3 (15.9 % of the total inertia)
reflected a joint gradient of increasing macrophyte cover (and biomass) and increasing
distance  from  the  sea  outlet  (Fig.  6b).  Confronting  the  positions  of  environmental
variables and juvenile fish abundances on the co-inertia graphs showed that most of the
species preferentially observed in the V3D-HWP microhabitat type mainly responded to
high values  for  water  parameters,  although  differently  (Fig.  6a).  The  juveniles  of  A.
boyeri  were found to  mainly respond to high Chlorophyll  a concentrations (Correlation
Coefficient = 0.52), and those of S. pavo to high salinities (0.44). D. labrax and L. saliens
juveniles were mainly associated to higher temperatures (0.28 and 0.52, respectively),
although  they also  positively  responded  to  high  macrophyte  covers  (0.25  and  0.28,
respectively, Fig. 6b). For P. microps, higher juvenile abundances were associated to joint
increases in  water salinity (0.40) and Chlorophyll  a concentration (0.38, Fig. 6a), while
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for E. russoi they positively responded to joint increases in Chlorophyll a concentration
(0.27) and macrophyte richness (0.27, Fig. 6a and 6b). Only  S. pilchardus  exhibited a
higher sensitivity to substrate type than to water parameters, avoiding microhabitats with
important sediment covers (-0.40, Fig. 6b). The distribution of the two species associated
with H3D-VWP microhabitats, S. aurata and M. cephalus, was drawn by high habitat 3D
complexity, but mainly also by the distance to the sea outlet (0.21 and 0.33, respectively),
and by low water parameters, comparable to those observed in L3D-LWP microhabitats
(Fig  6).  The  position  for  M.  cephalus  illustrated  the  affinity  of  its  juveniles  with
microhabitats (like SE and MW) with important rock (0.15) and low sediment (-0.19)
covers, while that of S. aurata mainly reflected its affinity with high macrophyte covers
(0.21) and diversity (0.19).  M. cephalus  responded negatively to high salinities (-0.70),
and  S. aurata to high temperatures (-0.61, Fig 6a). Finally,  juvenile distribution  in the
four  species  preferentially  associated  with  L3D-LWP  microhabitats,  was  drawn  by
different environmental parameters. For both  L. aurata  and  L. ramada, juveniles were
found to be mainly sensitive to water parameters, but they mainly responded negatively to
increasing temperature (-0.37) or salinity (-0.33), respectively (Fig. 6b). Conversely, the
juveniles of P. marmoratus were preferentially attracted to microhabitats close to the sea
outlet with a low macrophyte cover (-0.36). Finally, the juveniles of A. Anguilla seemed
to globally prefer habitats with a significant macrophyte cover (0.46), but from only a few
macroalgal  species  (of  low 3D structure),  as  illustrated  by their  negative  response to
macrophyte richness (-0.28).

Fig. 6 Results from the co-inertia analysis confronting environmental variables (in bold) and juvenile fish
abundances (in italic) for all periods grouped, projected along the first three dimensions: (a) plan formed
by dimension 1 and 2 and (b) plan formed by dimensions 2 and 3. Codes for environmental variables are
indicated in Table 2. Colors refer to fish species preferential type of microhabitat from IndVal analysis (see
Table 4). On (b), note that a gap was added on the axis for dimension 3 in order to allow fitting the
projection for P. marmoratus on the graph. Note that data for the MW site in period 3 and the MI and MW
sites in period 1 were excluded from the analysis because they were missing or incomplete.
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Due to low sample sizes (see above),  shifts  in juvenile microhabitat  preferences
with growth could only be assessed for nine species. The corresponding results revealed
different strategies of lagoon habitat  use  among them. Hence, only in two species (L.
aurata  and  L.  ramada) did the preferred microhabitat  (L3D-LWP) remain  unchanged
across all the juvenile stages sampled (Indval = 6.7 to 18.3, Fig. 7). In all the remaining
species,  at  least  two  different  microhabitat  types  were  successively  preferred  at  the
juvenile stage, but substantial differences in habitat preference were observed between
species. The juveniles of D. sargus and L. saliens were found to both prefer V3D-HWP
microhabitats at the J1 stage, and H3D-VWP microhabitats at later juvenile stages (Fig.
7). In D. labrax, although J2 and J3 juveniles were found in both H3D-VWP and V3D-
HWP microhabitats,  J3 juveniles exhibited a significant  preference for the V3D-HWP
microhabitat type (Indval = 55.6, Permutational test, p = 0.004, Fig. 7). In A. boyeri and
S. pavo, the juveniles were largely restricted to V3D-HWP microhabitats at the J1 stage,
but they then widened their environmental niche, using both V3D-HWP (Indval = 36.9
and  Indval  =  7.6,  respectively)  and  H3D-VWP  (Indval  =  27.8  and  Indval  =  2.2
respectively) microhabitats at the J2 stage (Fig. 7). In S. aurata, all the juveniles preferred
H3D-VWP microhabitats (Indval = 8.0 - 27.8), but their secondary preferential type of
microhabitat shifted from L3D-LWP, at the J1 (Indval = 10.5) and J2 (Indval = 11.9)
stages, to V3D-HWP, at the J3 stage (Indval = 5.1, Fig. 7). Finally, at least the J1 and J2
juveniles of  A. anguilla clearly mainly used L3D-LWP microhabitats (Indval = 5.8 to
16.7),  but  only  where  significant  macroalgal  cover  was  observed.  In  overall,  the  J1
juveniles  of  most  species  seemed  to  prefer  V3D-HWP  (4  species)  or  L3D-LWP  (4
species) microhabitats. H3D-VWP microhabitats were rather preferred by J2 (3 species)
or J3 (2 species) juveniles, but sometimes alongside at least one other habitat (4 species).

Rôle des lagunes pour les poissons                                       Page 118 sur 188



Fig. 7 Values for the Indval index illustrating the affinity of the successive juvenile stages (J1, J2 and J3) of
different fish species for the three microhabitat types identified by hierarchical clustering (see codes in Fig.
2). For each species and ontogenetic stage, the number of individuals captured is indicated in parentheses.
Abbreviations  refer  to  species'  names:  A.ang = Anguilla  anguilla,  A.boy  = Atherina  boyeri,  D.lab  =
Dicentrarchus labrax, D.sar = Diplodus sargus, L.aur = Liza aurata, L.ram = Liza ramada, L.sal = Liza
saliens, S.aur = Sparus aurata, S.pav = Salaria pavo. Note that data for the MW site in period 3 and the
MI and MW sites in period 1 were excluded from this analysis because they were missing or incomplete.

4. Discussion

This  fine  scale  study of  the  microhabitats  and juvenile  fish assemblages  of  the
Prévost  lagoon  allowed  clarifying  the  value  of  lagoon  habitats  as  nursery  sites  for
Mediterranean fish. While previous works had highlighted differences in environmental
quality  between lagoons for juvenile  fish growth and survival  (e.g  Vasconcelos  et  al.
2007; Chaoui et al. 2012; Isnard et al.2015), very few attempts had been made so far to
explain these differences and relate them to differences in lagoon habitat characteristics
(Franco et al. 2006a; Franco et al. 2010; Escalas et al. 2015). In this respect, our results
demonstrate that juvenile fish are not randomly distributed in coastal lagoons and that
their preferential microhabitats differ according to both the species and the ontogenetic
stage. This supports the hypothesis that the value of Mediterranean lagoons as nursery

Rôle des lagunes pour les poissons                                       Page 119 sur 188



habitats for fish is defined at the microhabitat scale, with important consequences for both
coastal fish conservation and lagoon management.

4.1 Image of the juvenile fish assemblage

The 22 fish species in our captures mainly belonged to nine families (Atherinidae,
Moronidae,  Anguillidae,  Sparidae,  Mugilidae,  Gobiidae Blennidae,  Soleidae and
Sygnathidae) commonly reported in Mediterranean lagoons (e.g Pérez-Ruzafa et al. 2004;
Verdiell-Cubedo 2009; Embarek and Amara 2017). This diversity was consistent with the
recent results from a two-year monitoring of the lagoon's fish assemblage using fyke nets
(Bouchoucha et al. 2012), but represented only a small fraction of the total number of
species (61) reported in the lagoon over the past 10 years (Kara and Quignard 2018d).
This is not particularly surprising as our survey only targeted juvenile stages and several
species only enter the lagoon as adults. Because our survey only lasted from March to
October in 2019, we also probably missed several rare species and some migratory ones
that only visit the lagoon during winter. Lastly, most of our catches were made in the
shallower parts of the lagoon, and with a small beach seine, which is most effective for
sampling small, slow swimming bentho-demersal fish (Franco et al. 2012). While small
juvenile  fish  are  known  to  concentrate  along  the  shallow  banks  of  coastal  lagoons
(Verdiell-Cubedo 2009), large fish tend to prefer deeper areas (Stoll et al. 2008). This
partly explain the high numerical dominance of  A. boyeri  juveniles  in our samples, and
the low representation of benthic species and large specimens in the catch. However, the
selectivity of the beach seine may also be an important factor with this regard. Indeed,
although this sampling gear provided the most comprehensive estimate of fish diversity at
most sites, the use of cast and dip nets allowed to obtain a more complete picture of the
juvenile fish community at some sites. This confirmed the relevance of these two later
fishing gears for sampling fish in the presence of rocks or thick macroalgal mats that
reduce the efficiency of the beach seine (Říha et  al.  2008).  In  particular,  the dip net
proved to  be  the  most  effective  in  catching the  smallest  juveniles  of  most  migratory
demersal species (e.g. Sparidae and Mugilidae), which usually live in small schools and
flee or hide quickly at the slightest alarm. Unfortunately, the catches with this fishing gear
were  not  standardized  enough  to  be  included  in  our  quantitative  analysis  of  fish
preferential  microhabitats.  However,  our  results  call  for  the  combination  of  several
fishing  gears  with  different  selectivity  and  operating  modes  when  sampling  lagoon
juvenile assemblages, not only to provide a more realistic picture of the species present,
but  also  to  better  evaluate  the  respective  importance  of  lagoon  microhabitats  of
contrasting structural complexity for the local juvenile ichthyofauna. 

The choice of the spatio-temporal scale is central when studying variations in the
characteristics  of  fish  assemblages  and  trying  to  unveil  fish  habitat  preferences  in
Mediterranean  lagoons.  Indeed,  as  shown  for  example  in  the  Mar  Menor  (Spain),
hydrological conditions, habitat productivity and structure and fish assemblages in these
shallow ecosystems can all  display a high variability  at  different spatial  and temporal
scales (Pérez-Ruzafa et al. 2007b). Lagoon fish assemblage in particular can vary at small
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spatial  scales,  depending  on substrate  type,  so  sampling  at  the  micro-habitat  level  is
essential  to  properly  describe  the  relationship  between  fishes  and  lagoon  habitats,
especially at the juvenile stage (Maci and Basset 2009). Lagoon fish assemblages also
vary on a variety of temporal scales, with seasonal, monthly, but also fortnightly changes
(Pérez-Ruzafa et al. 2007b). With this regard, our sampling strategy allowed to capture
most, but not all, of the temporal variability in fish distribution over the period surveyed.
Indeed, in most sites, sampling was conducted at the monthly scale, but only during the
day.  As the  catchability  and distribution  of  fish can  fluctuate  in  the  course  of  a  day
according to species circadian rhythms and feeding periods (Thiel et al. 1995; Rountree
and Able 2007), the spatial image of the juvenile assemblage provided here may not be
fully accurate, especially for nocturnal species. This also likely biased the assessment of
the value of microhabitats, at least for some species. For example, while the juveniles of
A. anguilla are usually associated to substrates with high complexity (Table 5), we mainly
captured them at sites where sediment (mud) dominated, although covered by dense mats
of  Ulva  spp.  Since  A.  anguilla is  mainly  nocturnal  and  generally  display  a  cryptic
behaviour during the day (Neveu 1981; Baras et al. 1998), this habitat preference might
reflect the need for its juveniles to hide in macroalgae mats to limit predation during their
daily resting hours. Night sampling might have revealed a different pattern of habitat use
for  this  species,  but  also  for  other  nocturnal  feeders  such  as  S.  solea and  A.  boyeri
(Lagardère  et  al.  1998;  Pulcini  et  al.  2008).  More  comprehensive  sampling  at  the
nycthemeral scale would therefore allow to considerably deepen our understanding of the
value of the different types of lagoon microhabitats, notably by assessing whether fish
juveniles  preferentially  use them when foraging,  or for protection (Nagelkerken et  al.
2015). 

Table 5 Reported recruitment periods, microhabitat preferences and trophic ecology for the juveniles of the
main fish species captured in the Prévost lagoon. For each species, two to three juvenile stages (J1, J2 and
J3) can be distinguished based on  fish total length (TL in mm). In the sub-column “Substrate”, the three
items refer to the position of  fish in the water column (P),  the type of preferred substrate (S) and the
preference in macrophyte cover (MC). In each case, two to three juvenile stages (J1, J2 and J3) can be
distinguished based on juvenile  length (total  length TL in mm).  When no information could be in the
litterature, asterisks were added to indicate that the information given refers to that for the species in
general.
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4.2 Variations in the global juvenile fish assemblage

In spite of the sampling biases mentioned above, we are confident that our study
provides  relevant  information  on fine-scale  spatio-temporal  variations  in  juvenile  fish
assemblages and on juvenile microhabitat preferences for most fish species in the Prévost
lagoon, at sizes below 10 cm. It is in this size range that the information is most valuable
because the smallest size classes are the most critical for survival in fish, and the most
likely to be sensitive to microhabitat features, as small specimens have low swimming
abilities and therefore require protection from predators (Dahlgren and Eggleston 2000;
Nagelkerken et al. 2015).

From  the  temporal  point  of  view,  juvenile  fish  assemblages  in  Mediterranean
lagoons are commonly characterized by strong variability due to the seasonality of lagoon
use by juvenile fish (Aliaume et al. 1993; Malavasi et al. 2004; Maci and Basset 2010).
This  seasonality  is  thought  to  be  mainly  driven  by  species-specific  response  and
adaptability  to  environmental  factors,  notably  water  temperature  and  phytoplanktonic
production (Marshall and Elliott 1998; Pérez-Ruzafa et al. 2004), or salinity (Drake and
Arias 1991; Marshall and Elliott 1998). However, cycles of migration and reproduction of
migrant and resident fish species, which reflect their evolutionary adaptations to exploit
environmental  conditions  favouring  the  growth and survival  of  their  early  life  stages
(Marshall  and  Elliott  1998),  can  sometimes  prevail  on  seasonal  patterns  in  local
environmental parameters (Potter et al. 1986). This is apparently the case in the Prévost
lagoon. Thus, the abundant  juvenile  catches observed despite the drops in both water
temperatures  and  Chlorophyll  a concentration  in  period  4,  were  due  to  the  massive
recruitment of most local resident species, in particular A. boyeri,  S. pavo, (Table 5), P.
marmoratus, P. microps and S. abatser (Franzoi et al. 1993; Malavasi et al. 2005; Leitão
et  al.  2006)  in  the  late  summer  early  autumn.  Conversely,  migratory  species  like  S.
aurata,  L. ramada,  L. aurata and D. labrax, which all recruit from early spring to early
summer in the Mediterranean (Koutrakis et al. 1994; Mariani 2006; Martinho et al. 2008),
dominated in the comparatively small catches of periods 1 and 2. 

Besides these biological considerations, disentangling the respective roles of water
temperature,  primary  production  and  salinity  in  the  spatio-temporal  evolution  of  the
juvenile fish assemblage in the Prévost lagoon is complicated. Temperature is known to
have a major influence on fish physiology and life cycle (Beitinger and Fitzpatrick 1979),
so juvenile fish assemblage composition primarily depends on species' optimal thermal
ranges. Here though, average temperatures in the lagoon only varied from 12.1 to 28.3
°C,  remaining  within  the  tolerance  range  of  most  of  the  species  captured  (Table  5).
Therefore, even if water temperature probably affects the global list of species found in
the lagoon, it  was not the primary direct driver for the observed temporal changes in
juvenile  fish  abundance.  Nonetheless,  in  estuarine  and  lagoon  systems,  the  primary
productivity  cycle  coincides  with that  of  temperature,  usually  peaking in  the summer
(Murrel and Lores 2004; Bertolini et al. 2021), and fish abundances, notably at the larval
and  juvenile  stages,  usually  follow  this  annual  cycle  (Pérez-Ruzafa  et  al.  2004;
Kristiansen et al. 2011). Our study tends to confirm this coupling since the global juvenile
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fish abundance in the Prevost lagoon was higher during periods 3 and 4, when primary
productivity  was  at  its  highest.  However,  this  trend  was  primarily  due  to  temporal
fluctuations in the abundance of juvenile A. boyeri, which largely dominated in the local
catches. Because  this  pelagic  species  is  primarily  planktivorous  (Table  5),  it  not
surprising  that  the  evolution  of  its  abundance  follows  that  of  lagoon  planktonic
productivity. However, it is possible that the dominance of A. boyeri in the catches partly
masked contrasted  response of  other,  less  abundant,  species  to  temporal  variations  in
temperature, at  least  in certain parts  of the lagoon. Notably,  the fact that  S. aurata is
sensitive  to  high  temperatures  (Heather  et  al.  2018),  probably  explains  their  lower
abundance in period 2 at the only site where temperatures >25°C were recorded (MW).

Disentangling the  respective roles of temperature and salinity is also complicated
because the two factors globally covaried over much of the period studied.  In estuarine
environments  with  strong  haline  gradients,  salinity  is  the  main  driver  for  species'
distribution,  depending on their  respective  tolerance  ranges  (Gordo and Cabral  2001;
Maci and Basset 2010; Rodríguez-Climent et al. 2013). However, in the Prévost lagoon,
the salinity range during our survey (25.5 - 42.9) was within the tolerance limits for most
species (Table 5) and spatial  salinity  gradients were globally weak irrespective of the
sampling period. Therefore,  temporal  changes in salinity probably only influenced the
composition of the juvenile fish assemblage in certain parts of the lagoon, where extreme
values were recorded. Notably, the fact that M. cephalus juveniles are attracted to lower
salinities (Cardona 2006), probably explains their exclusive presence in period 4 at the
NW site, where the minimum salinity in our survey (25.5) was measured. Differences in
the spatial distribution of the two resident  Gobiidae species captured within the Prévost
lagoon in period 3 can also partly be attributed to salinity: at this time of the year,  P.
microps,  which has higher  osmoregulatory  abilities  than P.  marmoratus  (Rigal  et  al.,
2008),  was  observed  at  the  NE site  (where  the  salinity  was  above  40),  whereas  P.
marmoratus was exclusively observed at MI (where the salinity was close to that of the
sea).

The  limited  spatial  differences  in  water  parameters  in  the  lagoon  during  each
sampling period allowed to investigate the effect of microhabitat structural heterogeneity
on  juvenile  fish  abundance  and  diversity.  Small-bodied  aquatic  organisms,  such  as
macroinvertebrates  and  fish  juveniles,  are  known  to  respond  strongly  to  habitat
complexity and heterogeneity, which provide physical structure for protection and offer a
diversity  of  feeding grounds  (e.g.  Kingsford  and Choat  1985;  Verdiell-Cubedo 2009;
Mercader et al. 2017; Ferrari et al. 2018). In the Prévost lagoon the most  complex and
structured  microhabitats  (H3D-VWP  and  V3D-HWP  types),  characterized  by
heterogeneous substrates and/or the presence of macrophytes, were those with the highest
juvenile fish diversity and abundance. In contrast, low values for these two parameters
were observed in soft-bottom microhabitats, notably where the macrophyte canopy was
reduced (i.e. in the L3D-LWP microhabitat type). Because the presence of rocks is scarce
in the Prévost lagoon (they are only observed at SE and NW), macrophyte cover can be
considered as the main local source of habitat structural complexity (Menu et al. 2019).
With  this  regard,  macroalgae  were  observed  in  most  of  the  sites  sampled,  while
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seagrasses  were  only  present  within  a  small  area  surrounding  the  SW site.  Seagrass
meadows are known to provide  refuge and host  a  diversity  of prey for  juvenile  fish,
therefore  their  contribution  to  lagoon  nursery  function  is  largely  recognized  (Thiriet
2014). This is less common for macroalgae beds (McDevitt-Irwin et al. 2016), which are
considered as unstable microhabitats because of their seasonal cycle (Holmquist 1997;
Bachelet et al. 2000). In the present work, the impact of this seasonality on microhabitat
structure was observed at various sites, notably at SE, where macrophyte covers varied
markedly  according  to  the  period.  Despite  this  variability, the  attractiveness  of
macroalgae beds for juvenile  fish was particularly clear.  Indeed, maximum values for
global fish abundance and species richness during the three first sampling periods were
consistently  observed  at  the  NE,  SE and/or  NW sites,  where  macrophyte  cover  and
biomass  were  maximum.  This  confirmed  previous  suggestions  that  vegetated
microhabitats globally attract higher numbers of fish juveniles than bare soft substrates
(Verdiell-Cubedo  2009),  and  that  macroalgae  beds  are  good  substitutes  to  seagrass
meadows as nursery habitats for fish (Sogard and Able 1991). Even within seagrass beds,
the presence of macroalgae can increase local fish diversity and abundance, as they too
enhance protection from predators (Adams et al. 2004; Woodland et al. 2019) and attract
many  invertebrates  (Diehl  and  Kornijów  1998;  Nohrén  and  Odelgård  2010),  thus
reducing food competition between the juvenile fish that feed on epibenthic fauna.

4.3 Differences in juvenile microhabitat preferences

This  study confirmed that  small-scale  habitat  use within Mediterranean  lagoons
largely differs between species, depending on their respective morphology and ethology
(Kara and Quignard 2018d). For example, the fact that S. abaster juveniles were almost
exclusively found in the presence of dense macroalgae beds (mainly in Chaetomorpha sp.
mats) is probably linked to their  body shape,  which allow them to easily  camouflage
within the macrophyte canopy (Malavasi et al. 2007; Selfati et al. 2019). Likewise, the
fact that P. marmoratus juveniles showed a marked affinity for the MI and SW sampling
sites, with high sediment but low macrophyte cover (L3D-HWP microhabitat  type), is
probably due to the fact that Gobiids are morphologically adapted to bare soft substrates,
on  which  they  can  easily  hide  and  camouflage  (Anne-Marie  et  al.  1980). The  same
applies to the few juveniles of S. solea that we captured in this study (Post et al. 2017).
However,  species'  microhabitat  preference  in  the  Prévost  lagoon  apparently  also
depended on their diet and feeding behaviour. For example, the juveniles of L. aurata and
L.  ramada  preferentially  selected  microhabitats  with  bare  soft  substrate  and  low
macrophyte  cover  (L3D-LWP  microhabitat  type),  confirming  previous  similar
observations in the Mar Menor and Venice lagoons (Franco et al. 2006a; Verdiell-Cubedo
2009). This is likely due to their diet, as the two species are partially detritivores and feed
on the fine organic fraction of the sediment (Table 5). Similarly, the strong association of
D. labrax juveniles with high macrophyte covers in our study (notably at the SE and NE
sites) could be related to their diet (Table 5), as this species is known to mainly feed on
the  hyperbenthos  (Ferrari  and Chieregato  1981;  Arias  and Drake  1990;  Franco et  al.
2008), which usually thrive on macroalgae mats (Bachelet et al. 2000). So far, D. labrax
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juveniles  have  been  reported  in  various  types  of  microhabitats  though,  ranging  from
unvegetated mudflats to heterogeneous substrates with high macroalgae covers (Gordo
and Cabral 2001; Malavasi et al. 2004; Verdiell-Cubedo 2009; Ribeiro et al. 2012). Such
diversity might reflect local differences in biotic settings among locations,  as juvenile
distribution in fish often aims at avoiding interspecific competition for food (Rooper et al.
2006;  Nunn et  al.  2012).  This  later  strategy is  also commonly  observed in  Gobiidae
species with similar diets (Wilkins and Myers 1992; Leitão et al. 2006). In the Prévost
lagoon,  this  could  also  partly  explain,  together  with  the  interspecific  differences  in
salinity tolerance mentioned above, why P. microps juveniles were essentially found in
V3D-HWP microhabitats (NE), and not where the sediment cover was the highest and P.
marmoratus juveniles were mainly found (i.e. in L3D-HWP microhabitats). 

Studies  investigating  ontogenetic  changes  in  microhabitat  preference  during
juvenile  life  are  rare  for  Mediterranean  lagoon  fish,  and  mostly  limited  to  Diplodus
species, for which juvenile ontogenetic stages are well described (Vigliola and Harmelin-
Vivien 2001; Ventura et al. 2014). The present work thus provides new insights with this
regard. It highlighted ontogenetic changes in microhabitat preferences for most of the fish
species investigated. In some species, microhabitat changes were particularly subtle. For
example, despite slightly extending their niche to V3D-HWP microhabitats with growth,
the juveniles of A. boyeri exhibited a wide distribution across the lagoon (at all sites but
MI) at all periods irrespective of the juvenile stage. They only noticeably avoided L3D-
LWP microhabitats,  probably because the low planktonic productivity  associated with
low Chlorophyll a concentrations is detrimental to their zooplanktivorous diet (Table 5).
Similarly, although S. pavo juveniles widened their environmental niche during growth,
this shift in habitat preference was restricted to sites (NE and SE) characterized by the
notable presence of rocks and macrophyte beds, reflecting the documented attraction to
complex structures in Blennidae, which typically seek shelter in cavities (Orlando-Bonaca
and Lipej 2007). In most species though, microhabitat changes with growth were more
pronounced.  Among all  the  species  investigated,  ontogenetic  changes  in  microhabitat
preferences were the most marked in D. sargus and L. saliens, which were both found to
prefer V3D-HWP microhabitats  at  the J1 stage,  and H3D-VWP microhabitats  at  later
juvenile  stages.  In  Diplodus species,  these  habitat  shifts  have  been  attributed  to  a
progressive loss of the larval shoaling behaviour and a morphological adaptation to the
benthic  habitat,  with  a  strong preference  for  hard  substrates  (Vigliola  and Harmelin-
Vivien  2001;  Ventura  et  al.  2014).  For  the  other  species,  the  shift  in  microhabitat
preference with growth was less marked. In D. labrax, it only consisted in an increasing
affinity for the V3D-HWP microhabitat type, probably due to the gradual change of the
species' diet, relying increasingly on benthic invertebrates and small fish (Table 5) which
thrive in macroalgal beds (Bachelet  et al.  2000). In  S. aurata, the ontogenetic shift in
microhabitat use was even more gradual, with juveniles widely distributed in the lagoon
at most periods and using at least two different types of microhabitats, regardless of the
ontogenetic stage. As in the Venice lagoon, this progressive change in the species' habitat
could reflect its gradual colonization of the lagoon ecosystem inwards from the sea inlets
(Redolfi Bristol 2019). However, the avoidance of the MI site by the juveniles of the
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species and their preference for H3D-VWP microhabitats at the J2 stage suggest that they
are also increasingly seeking substantial algal cover, probably because macroalgae beds
attract macroinvertebrates (Bachelet et al. 2000) which are increasingly dominant in their
diet  (Table  5).  This  corroborates  previous  observations  in  the  Mar Menor,  where  the
abundance  of  Sparidae juveniles  (including  S.  aurata)  is  significantly  lower  on  sand
beaches than in vegetated habitats (Verdiell-Cubedo et al. 2007) and probably reflects the
progressive shift from meiobenthic to macrobenthic prey in  S. aurata  diet (Table 5), as
macroinvertebrates are more abundant in macroalgae beds (Bachelet et al. 2000). 

4.4 Implication for conservation and management

The most recent definitions for fish nursery sites express the need to consider them,
not  as  unique  optimized  habitats,  but  as  mosaics  of  microhabitats  with  different  but
complementary functions for juvenile fish (Nagelkerken et al. 2015; Litvin et al. 2018).
The  overall  value  of  lagoon  habitats  for  a  species'  recruitment  therefore  needs  to
incorporate the quality of each of the successive microhabitats used during the growth of
its  juveniles.  This  implies  to  consider  the  spatial  diversity  of  microhabitats  and their
connectivity but also their dynamics, which depends on both the seasonal environmental
variability and the evolution of fish needs as they grow. By identifying the most attractive
environments  for different  species  and at  different  juvenile  stages,  our work provides
valuable information on the microhabitat types to be targeted to preserve and improve the
quality of Mediterranean lagoons as fish nursery sites. In this regard, our results highlight
the primary importance of microhabitats with either a high sediment (MI, SW, NE) or a
high macrophyte (SE, NW) cover. Indeed, all the main resident  species  of commercial
interest  in  the  lagoon  (A.  boyeri,  P.  marmoratus and  P.  microps)  and  most  of  the
migratory ones (e.g. S. aurata, A. anguilla,  D. sargus, D. labrax, S. solea, L. aurata, L.
ramada, and L. saliens) were found to use them preferentially, at least during one stage of
their juvenile life. As these two types of habitats are common in Mediterranean lagoons,
where they usually spread over a significant part of the surface area (Menu et al. 2019), it
is  likely  that  they  highly  contribute  to  lagoon  overall  importance  for  the  successful
recruitment of coastal fishes (Sogar and Able 1991; Adams et al. 2004; Verdiell-Cubedo
et al. 2013). In fish, the earliest juvenile stage is the most vulnerable, and many species
tend to  settle  at  sites  of  high  structural  complexity  where  they  can  easily  hide  from
predators (Tupper and Boutilier 1995; Caddy 2008). However, as observed in the present
work,  this  does  not  apply  to  species  like  gobiids  or  flatfishes  whose  protection  and
feeding rely on bare substrates (Le Luherne et al. 2016). Given the diversity of feeding
guilds  and  the  high  number  of  species  exploiting  the  same  resources  in  the  fish
assemblage of the Prévost lagoon (Table 5), the overall diversity of the microhabitats and
the high global productivity in this typical Mediterranean lagoon probably both contribute
to  reduce  competition  for  food and sustain  high  juvenile  growth and  body condition
(Willemsem 1980; Isnard et al. 2015). However, even for a given species, the growth and
body condition of the juveniles can vary greatly depending on their spatial distribution
within the lagoons, due to marked differences in the quality or quantity of local resources
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(Escalas et al. 2015). Furthermore, fish microhabitat preferences do not necessarily allow
identifying where the best conditions for their growth are found. Indeed, fish distribution
results  from a  mix  of  abiotic  factors  but  also  from complex  inter  and  intra-specific
interactions. As shown for A. boyeri (Maci and Basset 2010), the earliest stages in fish
can  be  preferentially  observed  at  lagoon  sites  where  environmental  conditions  (e.g.
extremes salinities) exclude some predators but lower body condition. Therefore, once
preferred microhabitats are identified for a given species, we suggest that physiological
stress and body condition should also be assessed against food availability, environmental
parameters, and predation rates to conclude on their potential quality as nursery sites for
fish.

The results  of  the  present  work  also  highlight  that  the  microhabitats  of  lagoon
ecosystems are  largely  intertwined  when considering  their  use as  fish nurseries.  This
connectivity results both from the temporal variability in the extent and spatial location of
microhabitat  types within  each lagoon,  and from ontogenetic  changes  in  microhabitat
preference during the juvenile life of fish. Given the economic importance of fish (e.g.
Emiroglu and Tolon, 2003) and the primary ecological role of their juveniles in lagoon
food webs, the potential  impact  of human intervention in lagoons (even if  minor and
localized) on the overall quality of these ecosystem for juvenile fish should be carefully
considered for the sustainable management of lagoons but also of coastal fisheries.  For
example, even in large lagoons, the mere creation of some sand beaches along the shores
has been shown to result in a significant loss of overall lagoon fish diversity, through the
resulting  homogenization  of  the  environment  and  the  reduction  of  the  structural
complexity of key shallow habitats  (Pérez-Ruzafa et al.  2006b; Verdiell-Cubedo et  al.
2007). Meanwhile, the construction of breakwaters may locally increase the abundance
and diversity of fish, but alter  the quality of the water and sediments in their  area of
influence  (Pérez-Ruzafa  et  al.  2006a).  This  call  for  particularly  high  caution  when
planning the development and positioning of human activities of in coastal lagoons. From
another  point of view,  the local  creation  of artificial  habitats  adapted to  the needs of
juvenile fish but not adding pressure on the ecosystem could be considered, especially
when the restoration of natural habitats is impossible or slow (Mercader et al. 2017). All
these actions should be carried out considering local temporal fluctuations in the spatial
extent  and location  of lagoon microhabitat  types and their  successive use at  different
ontogenetic stages by several fish species.

5. Conclusion

The present study provides valuable insights into the role of microhabitat diversity
and variability in coastal lagoons in determining the final value of these heterogeneous
ecosystems as nursery sites for fish.  In particular,  it  highlights that even within small
lagoons,  differences  in  environmental  characteristics  are  not  only  marked  but  also
dynamic,  with  important  consequences  for  the  attractiveness  of  each  lagoon  area  for
young fish. Although an overall preference for lagoon areas with substantial macrophyte
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cover  and  three-dimensional  habitat  structure  was  observed,  microhabitat  preferences
were found to be both species and ontogenetic stage dependent, with more contrasting
environmental  requirements  in  early  juveniles.  These  findings  are  in  line  with  recent
clarifications of the fish nursery concept, which stress the importance of considering each
nursery  area  as  a  landscape  of  (micro)habitats  with  potentially  different  but
complementary ecological functions for juvenile fish (Nagelkerken et al. 2015; Litvin et
al. 2018). For a full understanding of the value of coastal lagoons as nursery sites for fish,
the  information  gathered  here  needs  to  be  further  developed  by  comparing  the
microhabitat  preferences  of  juvenile  fish between different  lagoons,  or  even different
types  of  coastal  ecosystems,  in  the  Mediterranean  and  beyond.  This  research  should
consider  the  effects  of  global  change,  as  the  impact  of  increasing  climatic  and
anthropogenic pressures in the littoral zone threatens many coastal environments, and will
probably affect their quality as nursery sites for juvenile fish.
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6.2 Differences in juvenile and adult microhabitat preferences for
three  resident  fish  species  in  a  Mediterranean  lagoon  (en
préparation)

Marie Iotti, Loanne Pichot, Vincent Ouisse, Audrey M. Darnaude

Abstract

Because survival and growth at the juvenile life stage are critical for the renewal of
coastal fish populations, nursery habitats have been characterized for numerous migrant
species. However, essential juvenile habitats largely remain unidentified for resident fish,
especially those found in temperate coastal lagoons. To fill in this gap and investigate the
applicability of the 'nursery' concept to resident fish in lagoons, the juveniles and adults
from three  species,  Atherina  boyeri,  Pomatoschitus  marmoratus,  and  Pomatoschistus
microps, were sampled monthly from March to October 2019 at six sites, in the Prévost
lagoon (NW Mediterranean) where they complete their entire life cycle. A total of 2498
individuals  was captured in the lagoon with A. boyeri  P.  microps and P.  marmoratus
representing  76  %,  18 %  and  6 % of  the  catches  respectively.  Our  results  highlight
differences in microhabitat preferences between species and stages, notably illustrated by
an expansion of the environmental niche with increasing fish size. For  Atherina boyeri,
maximum juvenile  abundances occurred during the summer,  when local temperatures,
salinities  and chlorophyll-a  levels  were the  highest.  Its  smallest  juveniles  (≤  25 mm)
gathered at sites with important macrophyte covers but, from 25 mm, the species was
shown to spread over a large part of the lagoon, exploited at both the juvenile and adult
stage. For the two Pomatoschistus species, juveniles were mainly captured from the end
of  spring.  Irrespective  of  the  life  stage,  both  species  exhibited  a  high  fidelity  and
selectivity for soft substrates sites, with thin or non-existent macrophyte beds. However,
the two species were initially spatially segregated. Niche expansion was only observed
for mature individuals, with the two species migrating towards a shared site, where the
presence  of  dead  shells  potentially  offered  suitable  structures  to  shelter  their  nests.
Through  a  fine  scale  of  study,  this  work  has  highlighted,  the  existence  of  essential
juvenile  habitats  for  these resident  fish,  which  could be targeted  by the management
measures of these resident fish populations.

Key words

Key habitats, nursery areas, ontogenetic stages, gobies, sand smelt
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1. Introduction

Early  life  history  is  recognized  to  be  critical  for  the  renewal  of  coastal  fish
populations (Myers and Cadigan 1993; Planes et al. 1998; Doherty et al. 2004). Due to
their  small  size,  reduced  swimming  speed  and  foraging  efficiency,  juvenile  fish  are
exposed  to  multiple  mortality  causes,  like  predation,  starvation  and  overwintering
conditions, which all particularly threaten young individuals (Sogard 1997; Le Pape and
Bonhommeau 2015). Most species display biological adaptations and strategies to limit
early  mortality,  notably  through  parental-care  behavior  (Facca  et  al.  2020)  or  by
synchronizing  spawning  to  environmental  conditions,  optimizing  juvenile  growth  and
feeding (Sogard  1997;  Pérez-Ruzafa  et  al.  2004).  Despite  this,  early life  displays  the
highest mortality rates within the fish life cycle (Levin and Stunz 2005). This phase is all
the more crucial as it greatly conditions the size and reproductive potential of the future
recruits in the adult stock (Jonsson and Jonsson 2014). Hence, identifying habitats where
the  juvenile  phase  can  be  favoured  is  nowadays  central  in  the  conservation  and
management of fish species (Kamler 2012).

Fish coastal  nurseries have been given much attention through the last  decades.
They are defined as zones or specific habitats that contribute most to the production of the
juveniles  that  recruit  in  the  adult  population  (Nagelkerken  et  al.  2015b;  Litvin  et  al.
2018). Besides differing from adult  habitats,  they are assumed to offer environmental
conditions  (e.g.  food,  shelter,  temperature  and hydrodynamics)  that  optimize  juvenile
growth and survival and allow juveniles' migration to join adult stocks (Beck et al. 2001).
However, this definition does not apply to all types of species and is mostly suited for
migrant  coastal  fish that undergo large scale migrations  between distinct  juvenile  and
adult habitats. 

In the Mediterranean, numerous marine coastal fish are known to settle in coastal
lagoons, which are commonly identified as effective nursery grounds for these migrant
species  (Gratwicke  et  al.  2006;  Franzoi  et  al.  2010;  Dierking et  al.  2012).  However,
lagoons also host resident fish that complete their entire life cycle within these enclosed
areas (Pérez-Ruzafa et al. 2007; Verdiell Cubedo et al. 2008). At the broad ecosystem
scale,  the  juveniles  and  adults  of  these  resident  species  use  the  same habitat,  which
explains why the nursery concept is rarely applied to them in the scientific literature. Yet,
resident fish, as migrant ones, have different needs depending on their ontogenetic stages,
as  their  physiological  responses  to  physicochemical  parameters  (e.g.,  temperature,
salinity,  oxygen  concentration;  Maci  and  Basset  2010),  diets  (Fouda  1995),  and
swimming  abilities  (Macpherson  and  Raventos  2006) evolve  with  growth  and  the
apparition  of  reproductive  behavior.  Besides,  lagoons  are  highly  variable  ecosystems
characterized  by  physicochemical,  hydrodynamic,  and  structural  complexity  gradients
(Tagliapietra et al. 2009; Fiandrino et al. 2017; Sfriso et al. 2017), which create a mosaic
of diverse microhabitats inside them (Menu et al. 2019). Therefore, lagoon habitat quality
for fish might vary at the microhabitat scale (Iotti et al. 2023; Malavasi et al. 2004; Maci
and Basset 2010; Scapin et al. 2018). Recent studies notably showed that juvenile fish
preferentially use certain types of lagoon microhabitats, with preferences depending both

Rôle des lagunes pour les poissons                                       Page 144 sur 188



on the species and the ontogenetic stage (Iotti et al. 2023; Maci and Basset 2010). Such
differences in microhabitat  preferences might also exist between the juveniles and the
adults  of  lagoon resident  fish species,  with  potentially  important  implications  for  the
biodiversity and functioning of coastal lagoons.

The common goby (Pomatoschistus microps), the marbled goby (Pomatoschistus
marmoratus) and the sand smelt (Atherina boyeri) are resident fish species frequently and
abundantly found in Mediterranean lagoons (Pérez-Ruzafa et al. 2007; Kara and Quignard
2018a). Studying their population dynamics and preferential habitats can provide valuable
information for the conservation of these fragile ecosystems and their fish populations.
Firstly, although these resident lagoon fish are all well adapted to lagoon environmental
conditions  and variability  (Dolbeth  et  al.  2007;  Franzoi  et  al.  2010),  several  of  their
biological traits, such as growth, reproduction and mortality, can be highly impacted by
local conditions, notably temperature, salinity and oxygen levels (Henderson and Bamber
1987; Henderson et al. 1988; Pampoulie et al. 2000; Maci and Basset 2010). Therefore,
the three species are considered ecological markers of lagoon environmental degradation
(Facca et al. 2020). Secondly, these species belong to different ecological guilds. Indeed,
A. boyeri is demersal and described as a generalist feeder (Koutrakis et al. 2005; Malavasi
et  al.  2005), eating both phyto-  and zooplankton,  as well  as hyperbenthos  (Arias and
Drake 1990; Fouda 1995; Franco et al. 2008). On the other hand, the two Pomatoschistus
species  are  both  benthic  and  display  morphological  adaptations  to  life  on  bare  soft
substrates  (Anne-Marie  et  al.  1980).  They  both  feed  on  meio-  and  macro-fauna,
exploiting both epi- and endo-benthic prey (Salgado et al. 2004). The three species are
thus ideal to investigate fish responses to similar environmental conditions, and potential
causes  for  different  microhabitat  preferences.  Moreover,  because  these  small-sized
species are often eaten by bigger fish, notably migrant species of high commercial value
(Cabral and Costa 2001; Mehanna et al. 2010; Escalas et al. 2015), they play an essential
role in structuring lagoon food webs (Vizzini and Mazzola 2006). Therefore, studying
these three resident species' population dynamics and preferential  habitats  can provide
valuable information  for managing these Mediterranean lagoons and their  coastal  fish
populations. 

In this context, the goal of this work was to identify the biotic and abiotic factors
driving the distributions and abundances of the three species at the fine-scale of lagoon
microhabitat, in a typical Mediterranean lagoon: the Prévost lagoon (South of France). By
characterizing their microhabitat preferences at all ontogenetic stages, it was also aiming
to  question  the  applicability  of  the  nursery  concept  for  fish  resident  species.  Lastly,
identifying  key  juvenile  habitats  could  be  key  for  the  sustainable  exploitation  of  A.
boyeri,  which has a non-negligeable economic importance in the countries where it is
commercialized (Leonardos and Sinis 2000). 
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2. Material and methods

2.1 Study site

The Prévost  lagoon is  a  shallow water  body (0.75 m mean  depth)  of  240 km²
located in the south of the agglomeration of the Montpellier city (South of France). It is
directly connected to the sea by a natural channel on its eastern coast, to the Rhône-to-
Sète freshwater canal in the North, and to the Lez river in the East (Fig. 1). Therefore, it
receives  both  marine  and  freshwater  influxes  from  adjacent  areas.  The  lagoon’s
hydrodynamic is driven by seawater and freshwater inflows (Bourquard 1985). However,
local winds create circulatory patterns which largely homogenize this small water body,
preventing any strong spatial  gradient  in salinity  or temperature.  Salinity is  just  more
variable in the western part of the lagoon than in the eastern one, which is closer to the
sea  (Menu  et  al.,  2019).  Despite  this,  average  monthly  salinities  in  the  lagoon  vary
between 25 and 39 and temperatures from 8°C (in winter) to 24°C (in summer) (Ifremer,
2014).  Moreover,  the  lagoon displays  a  large  diversity  of  microhabitats  (Menu et  al.
2019), mixing several types of substrate (mud, sand, pebbles and rocks) and of vegetation
cover  (principally  from  different  macroalgae,  but  also  from  the  seagrass  (Ruppia
cirrhosa, Grande 1918), with varying distances to the marine and freshwater inlets (Iotti
et al. 2023, Menu et al. 2019). 

The lagoon shelters many species of migratory and resident fish species (Kara and
Quignard 2018b). Among them, Aboyeri. boyeri and Pomatoschistus microps dominate in
numbers, representing 69 % of the total local abundance (Bouchoucha et al. 2012, Iotti et
al.  2023),   while Pomatoschistus  marmoratus  is  less  frequently  observed (Iotti  et  al.
2023). These three resident species are observed at all ontogenetic stages in the lagoon,
with  maximal  total  lengths  reaching  100 mm for  A.  boyeri and  55 mm for  both  P.
microps and P. marmoratus (Kohler 1976; Bouchereau 1997; Lepage et al. 2008).

2.2 Fish sampling and habitat description 

Sampling  and  in  situ monitoring  for  this  work  were  part  of  a  broader  study
investigating preferential microhabitats for different fish species and juvenile stages in the
Prévost lagoon (Iotti et al. 2023). The six distinct sampling sites retained are spread along
the  edge (NW, SW, SE and NE)  and in  the  center  (MI and MW) of  the  lagoon,  at
different distances from its sea inlet  (Fig. 1). For the present work, these six sites were
monitored  monthly,  between  March  and  October  2019,  i.e.  including  during  the
recruitment periods of the three species (Kara and Quignard 2018a). 
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Fig 1 Map of the Prévost lagoon  (NW Mediterranean, France)  showing sampling sites  surveyed in the
Prévost lagoon (NW=North-West, SW=South-West, MW=Middle-West, MI=Middle Inlet, NE=North-East,
SE=South-East). For each site, the table indicates the number of transects (replicates) sampled for each
period of the study (1= March-April, 2= May-June, 3=July-August, 4=September-October).

To reduce sampling bias caused by gear selectivity and increase the size range in
the captures, fish sampling was carried out by combining three fishing gears (seine beach,
cast net and dip net),  with mesh sizes ranging from 1 mm to 4 mm. At each site, all
fishing gears were deployed on three sampling transects of 10 m (treated as replicates), all
perpendicular to the bank and spaced of 50 m to limit disturbance during monitoring. All
the fish captured were subsequently brought back to the laboratory, identified down to the
species level and measured to the nearest 0.1 mm. The two Pomatoschistus species were
distinguished by comparing their scales patterns (Kovačić 2020). For each species, the
size at first maturity reported in the literature for Mediterranean lagoons (Kohler 1976;
Bouchereau et al. 1993; Tomasini et al. 1996; Mazzoldi and Rasotto 2001) was used to
differentiate juvenile and adult stages.

Temperature  (°C) and salinity  were measured  at  each site  using a  digital  meter
(Multi  3430 WTW) coupled with a standard IDS conductivity  cell  probe (TetraCon®
925, WTW). Two litres of water were also sampled and stored in a cool box to assess the
Chlorophyll a concentration. 

Habitat  morphological  characteristics  were  described  on  nine  0.2  m2 quadrats,
evenly distributed over the three transects, by identifying substrate type and cover (%),
macrophyte beds features (cover in %, canopy height in cm, species composition), the
type and cover of shells (%), and the water depth (cm). Then, the macrophytes in each
quadrat were collected to assess their volume (mm3) and dry biomass (g). 

Following Iotti et al. (2023), sampling events were regrouped into four time periods
(1 = March-April, 2 = May-June, 3 = July-August, and 4 = September-October), and only
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nine variables were retained to discriminate  microhabitat  types in the Prévost lagoon.
These later reflect habitat structure (rock, sediment and macrophytes covers in %, and
macrophyte  biomass  in  g),  macrophyte  species  richness,  and  water  characteristics
(temperature in °C, salinity and Chlorophyll a concentration in µg.L-1), but also habitat
distance from the sea inlet.  Based on the variability in these nine variables,  sampling
events for all sites (NW, SW, SE, NE, MI and MW) and sampling periods (1 to 4) were
split  into  three  distinct  microhabitat  types  reflecting  best  the  global  variability  in
structural complexity and water parameters observed (Table 1): L3D-LWP, regrouping
habitat  conditions  characterized  by  a  low structural  complexity  (L3D),  i.e.  with  high
sediment cover but low macrophyte and rock covers, and low values for water parameters
(LWP,  Table  1),  H3D-VWP  regrouping  habitat  conditions  characterized  by  high
structural complexity (H3D), notably due to rock presence and high macrophytes cover,
and  variable  values  for  all  water  parameters  (VWP),  and  V3D-HWP  gathering  all
microhabitats with intermediate structural complexity (V3D) but high water parameters
(HWP). L3D-LWP was found to gather seven sampling events, mainly from periods 1
and 2 at the MI and SW sites, but also the NE and MW sites at period 1 (Fig. 2, Iotti et al.
2023). H3D-VWP  mostly regrouped the SE and NW sites during periods 1 and 2 and the
SE  site  during  periods  3  and  4,  while  V3D-HWP   regrouped  10  sampling  events,
principally from periods 3 and 4, but also the NE and MW sites during period 2. For more
information  on  the  procedure  for  variable  selection  and  on  the  sampling  design  and
methods, see Iotti et al. (2023).

Fig. 2 Maps of the microhabitas types(see Table 1 for codes) identified within the Prévost lagoon  in Iotti et
al. (2023), for each sampling period (1 = March-April, 2 = May-June, 3 = July-August, 4 = September-
October).
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Table  1  Global  mean  values  (range)  observed  for  all  environemental  variables  describing  the  three
microhabitat types identified within the Prévost lagoon using hierarchical clustering analysis (see Iotti et
al.  2023).  L3D-LWP = Low three-dimensional  complexity-Low water  parameters,  H3D-VWP = High
three-dimensional complexity-Variable  water  parameters,  V3D-HWP  =  Variable  three-dimensional
complexity-High water parameters. 

2.3 Data analysis

Data analyses were performed using the R software and associated packages, with
differences  considered  statically  significant  when  p  <  0.05.  For  both  microhabitat
characteristics  and  fish  abundance,  analyses  were  performed  on the  data  grouped  by
period (1 to 4), the number of transect per sampling event varying between three and six
depending on the period and site. To cover the most extensive range of fish sizes, from
the smallest juvenile stages (< 2 cm) to the biggest adults’, fish abundances per transect
and period were derived from the captures of the three fishing gears. For each species, the
fish  abundance  per  transect  and  period  was  thus  estimated  summing  the  number  of
individuals captured with all engines. Size classes describing different ontogenetic stages
for  each  species  were  inferred  from  the  scientific  literature,  seeking  changes  in
physiological tolerances, feeding habits or microhabitat preferences (Table 2). Spatial and
temporal variations in fish abundance were assessed using a Permutational Multivariate
Analysis  of  Variance  (PERMANOVA).  This  method is  a  non-parametric  multivariate
statistical  test  that  uses  permutations  as  test  of  significance  to  compare  differences
between  groups  (Anderson  2005).  Although  being  a  multivariate  analysis,
PERMANOVA can be used as a two two-way ANOVA when data do not meet normality
and homoscedasticity assumptions, as is the case in this study (Anderson 2005). For each
period,  non  non-parametric  Kruskall-Wallis  tests  were  performed  to  first  compare
specific abundances between sites. It was also used to compare interspecific abundances
when different species were simultaneously present at the same site. The Conover test
(Conover and Iman 1979) was performed for pairwise comparisons (Conover and Iman
1979). 
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Table 2 Recruitment periods, total length at maturity (L50),  microhabitat preferences and trophic guilds
reported for the juveniles (J) and adults (A) of the three resident species captured in the Prévost lagoon.
For A.boyeri, two juvenile stages were distinguished (J1, J2) based on juvenile length (total length TL in
mm). In the sub-column “Substrate”, the three items describe the fish position in the water column (P), the
type of preferred substrate (S) and macrophyte cover (MC). When no information could be found for a
specific stage, asterisks were added to indicate that the information given refers to that for the species in
general (modified and completed from Iotti et al., 2023).

Changes in lagoon microhabitat use between ontogenetic stages were investigated,
describing  fish  spatio-temporal  distribution  by  size  classes.  Moreover,  to  identify  the
factors driving fish species distribution at each ontogenetic stage, fish mean abundances
and  microhabitat  characteristics  (sediment  cover,  rock  cover,  macrophyte  cover,
macrophyte richness, macrophyte biomass, distance from the inlet, temperature, salinity
and chlorophyll a concentration) of all sampling events were confronted using a co-inertia
analysis (Dolédec and Chessel 1994). This multivariate analysis confronts faunistic and
environmental data and analyses their co-structure to indicate the plans which optimize
co-variance between the two data sets. It also provides a coefficient of similarity (RV)
which varies from 0 to 1 and increases with environmental and faunistic data adequacy.
This method is recognized as flexible to data sets with many variables in comparison to
the number of samples (Dolédec and Chessel 1994), which was the case in this study.

Potential ontogenetic changes in preferential microhabitats types (L3D-LWP, H3D-
VWP and V3D-HWP) were also investigated for each species  using the Indval Index
(Dufrène and Legendre 1997) which integrates both the fidelity and the selectivity of an
ontogenetic stage to a type of microhabitat: 

 =  ×  × 100I𝑛𝑑𝑣𝑎𝑙𝑖𝑗 = 𝐴𝑖𝑗 × 𝐵𝑖𝑗 × 100  𝐴𝑖𝑗 = 𝐴𝑖𝑗 × 𝐵𝑖𝑗 × 100  𝐵𝑖𝑗 = 𝐴𝑖𝑗 × 𝐵𝑖𝑗 × 100 ; where

Aij = average abundance of stage i across microhabitats of type j/ average abundance of
stage i across all types of microhabitats (relative abundance across types of microhabitats)

Bij = number of microhabitats of type j where stage i is present/ number of microhabitats
of type j (relative frequency across microhabitats of type j).
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3. Results

Over the period studied,  a  total  of 2498 individuals  from the three species was
captured  in  the  lagoon.  Atherina  boyeri  represented  76 % of  the catches,  whereas  P.
microps and P. marmoratus only represented 18 % and 6 % of them, respectively. 

3.1 Spatio-temporal distribution

For A. boyeri, individual total lengths (TL) varied between 1.19 and 8.93 cm, with
79 % of  juveniles  (TL  ≤  4.5 cm)  in  the  total  catches,  and abundances  were  mainly
influenced by the sampling period (PERMANOVA, p-value <0.001, Table 3). Indeed, the
global abundance at the lagoon scale was relatively low during the two first periods, with
a mean of 8.17 ± 11.84 ind.transect-1  during period 1 and a significantly lower value of
3.30 ± 6.41 ind.transect-1  during period 2 (Conover test, p-value = 0.013). Then, mean
abundance significantly increased to 14.60 ± 28.26 ind.transect-1 in period 3 (Conover
test, p-value = 0.015) and 58.00 ± 85.58 ind.transect-1 in period 4 (Conover test, p-value <
0.001), without however differing from abundance values in period 1 (Conover test p-
value = 0.415) due to high inter-transect variability (Fig. 3a). This temporal pattern, and
notably the peak of abundance during period 4, was common to all sites except MI. It was
mainly due to the presence of juveniles ranging from 3.0 and 4.5 cm in size (J2), and
adults (A), i.e. individuals above 4.5 cm (Fig. 4a). On the contrary, juveniles smaller than
3.0 cm (J1) were essentially observed from period 1 to period 3. Although no global site
effect on fish distribution was observed (PERMANOVA, p-value = 0.111, Table 3), the
interaction between period and effects  was significant.  (PERMANOVA, interaction p-
value = 0.001, Table 3). Spatial differences in abundances were observed for all periods
(Kruskal-Wallis, p-value < 0.040), except period 2 (Kruskal-Wallis, p-value = 0.0159).
During period 1, the species was observed at all sites exept MW with maximal mean
abundance  observed  at  MI  (15.00  ind.transect-1).  However  due  to  high  inter-transect
variability,  only  SE  exhibited  a  mean  abundance  (11.  67  ind.transect-1)  significantly
higher than MW(Conovers test, p-values = 0.024).Then, during period 3, the species was
absent at MI, and the highest abundances (Conovers test, p-values < 0.021) were reached
at  NW (16.33  ind.transect-1)  and  NE (34.33  ind.transect-1),  the  other  sites  exhibiting
intermediate values. During period 4, the species was also not present at MI, and NW and
SW  exhibited  significantly  higher  abundances,  of  65.67  and  200.33  ind.transect-1,
respectively  (Conover  test,  p-values  <  0.032,  Fig.  3a).  Besides,  spatial  patterns  of
distribution differed according to the size class (Fig. 4a). The smallest fish at J1 stage, and
notably individuals under 2.5 cm, were spatially concentrated at SE and NE sites during
period 2 and 3, whereas J1 juveniles between 2.5 and 3.0 cm were also observed at NW
site during period 1. The individuals at J2 stage (comprised between 3.0 and 4.5 cm) and
adults had a wider distribution and were predominantly fished on the SW, SE, NE and
NW sites and, to a lesser extent, on the MW and MI ones. 
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Table 3 Results of the PERMANOVA analysis performed on the mean abundances for each fish species.
Significance codes: 0 ‘***’ 0.001 ‘**’ 0.05‘*’ 0.1 ‘.’

Fig. 3 Variation in species mean total abundance (ind. transect-1) of (a) Atherina boyeri, (b) Pomaschistus
microps and (c) Pomaschistus marmoratus among sites (for sites codes and locations see Fig. 1) during the
four sampling periods (1 = March-April, 2 = May-June, 3 = July-August, 4 = September-October). Error
bars correspond to standard errors.  Letters  and p-values  corresond to post-hoc multiple comparisons
results (Conover test performed after Kruskal - Wallis  test to species fish abundance for each period) with
p-values  inferior to 0.05 corresponding to significant differences.  Note that MW site  was not sampled
during period 3.
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Fig. 4 Total abundances in the Prévost lagoon for all periods (1 = March-April, 2 = May-June, 3 = July-
August, 4 = September-October) and sites (colours) by size (total length) for (a) A. boyeri, (b) P. microps
and (c) P. marmoratus (see Fig. 1 for sites codes). The dashed lines represent the limits of the different size
classes considered in the rest of the study. for A.boyeri (J1, J2 and A) and for Pomatoschistus species (J
and A). Note that the y-axes vary among species as well as the x axis breaks for Pomastochistus species (x-
scale, 0.05 cm) and for A. boyeri (x-scale, 0.1 cm)

For P. microps, individual total lengths varied between 1.89 and 4.82 cm with 12 %
of juveniles  (TL ≤ 2.7 cm) in the catches. Abundances significantly varied according to
both the sampling site (PERMANOVA, p-value <0.001) and period (PERMANOVA, p-
value <0.001) (Table 3). Although it only significantly differed between period 1 and
periods 3 and 4 (Kruskal-Wallis, p-value <. 0.002), the global mean abundance for this
species  progressively decreased from a maximum of 8.00 ± 1.46 ind.transect-1 during
period 1 to a minimum of 0.78 ± 2.26 ind.transect-1 during period 4 (Fig. 3b), period 2 and
3  displaying  intermediate  values  (5.76  ±  11.15  and  2.50  ±  6.88  ind.transect -1,
respectively). The highest abundances during periods 1 and 2 were essentially due to a
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greater presence of adults. However, from period 3, these latter were less represented in
the catches, where fish were dominantly represented by juveniles (Fig. 4b). Irrespective
of the sampling period,  P. microps  was absent from the MI site, and its highest mean
abundances were always observed at  NE (Conover test,  < 0.001) with values ranging
from  4.33  ±  4.50  to  23.50  ±  15.12  ind.transect-1,  in  periods  4  and  2,  respectively.
Regarding size classes, both juveniles (J, TL ≤ 2.7 cm) and adults (A, TL > 2.7 cm) were
principally represented at the NE site, with small individuals being particularly spatially
restricted to NE, whereas larger individuals were also observed at the SW, NW and SE
sites (Fig. 4b).

Individuals of P. marmoratus ranged from 1.89 to 4.96 cm in size (TL), with 26%
of juveniles TL ≤ 2.8 cm) in the catches. The total abundance for this species was mainly
influenced by the sampling  site  (PERMANOVA, p-value  < 0.001, Table  3),  but also
varied according to the sampling period (PERMANOVA, p-value= 0.012, Table 3), with
a significant interaction between the two factors (PERMANOVA, p-value < 0.001, Table
3). Unlike in P. microps, P. marmoratus individuals were absent from SE and its lowest
mean  abundances  were  measured  at  NW  and  NE  (0.05  ±  0.22  and  0.14  ±  0.36
ind.transect-1 respectively, Fig. 3c). Significantly higher mean abundances were observed
at both the SW and MI sites (Conover test, p-values < 0.005), with MI exhibiting the
highest  mean  abundance  of  all  sites  (Conover  test,  p-values  <  0.002).  The  high
abundances at  MI were due to the presence of juvenile  individuals (J, TL  ≤ 2.8 cm),
mostly in periods 3 and 4, but also of adult individuals ranging from 3.6 cm to 4.6 cm
(Fig. 4c). Otherwise, the adults of the species (A, TL > 2.8 cm) mainly occupied SW and
were  occasionally  observed  at  NW,  NE and  MW site.  Temporal  variations  in  mean
abundances were observed only at the MI, SW and MW sites (Kruskal-Wallis, p-value<
0.035, Fig. 3c). As for P. microps, P. marmoratus adults were captured in periods 1 and
2, whereas juveniles appeared in the samples only in period 3 and 4 (Fig. 4c). At MI,
mean abundances significantly decreased from period 1 to period 3 (Conover, p-values <
0.01) before significantly increasing in period 4, Conover test, p-value < 0.006) to reach a
value (9.67± 3.21 ind.transect-1) comparable to that of period 1 (Conover test, p-value=
0.324).  Maximal  values  at  this  site  were  observed  when  adults  were  present  and
decreased in period 3 with the arrival of juveniles and the disappearance of adults from
the samples (Fig. 4c). At the SW site, P. marmoratus individuals were mostly adult (Fig.
4c). They were observed during Period 1 and 2 only, but in similar (Conover test, p-value
=  0.500)  mean  abundances  (3.50  ±  2.81  ind.transect-1 and  4.66  ±6.19  ind.transect-1

respectively). At MW, only adult individuals were also observed, and only during period
1, when their mean abundance was 3.67 ± 3.06 ind.transect-1 (Fig. 3c and 4c).

Interestingly, the two Pomatoschitus species were found at similar locations, and in
comparable abundances (Conover test, p-values > 0.465), during the sampling period. In
period 1, they co-occurred at the SW site, where P. microps mean abundance was of 3.00
±  2.37  ind.transect-1  and that of  P. marmoratus of 3.50 ± 2.81 ind.transect-1, and at the
MW site, where P. microps mean abundance was of 1.33 ± 1.53 ind.transect-1 and that of
P. marmoratus of 3.67 ± 3.06 ind.transect-1  (Fig. 3c and 3c). During period 2, they also
co-occured at the SW site with mean abundances of 6.67 ± 7.94 ind.transect -1 and 4.67 ±
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6.19 ind.transect-1 for P. microps and P. marmoratus respectively. However during period
3, they were only both found at the NE site, where P. microps was dominant (Conover
test, p-value < 0.001) with a mean abundance of 12.33 ± 11.36 ind.transect-1, against 0.17
± 0.41 ind.transect-1 for P. marmoratus.

3. 2 Environmental preferences

Lagoon  microhabitats'  use  differed  depending  on  both  the  species  and  the
ontogenetic  stages,  revealing  different  environmental  preferences  (Fig.  3  and  Fig.
4). Indeed, fish distribution was partly driven by microhabitats characteristics (Fig. 5).
The coinertia between environmental and ichthyic data accounted for 81.62% of the total
inertia, with its dimensions 1 and 2 contributing to 58.22% and 23.40% of the inertia (RV
=  0.30),  respectively.  Dimension  1  illustrated  the  gradient  of  temperature,  salinity,
chlorophyll  a concentration and algae richness observed in the lagoon (Fig. 5a). In this
dimension,sampling events were notably distinguished by the sampling period, reflecting
the  progressive  increase  in  water  parameters  (i.e.  temperature,  chlorophyll  a
concentration and salinity) from periods 1 and 2 to periods 3 and 4 at all sites but MI and
NW, where  water  parameters  were  relatively  low in  period  4  (Fig.  5a  and  Fig.  5c).
Dimension 2 illustrated a joined gradient of structural complexity and distance from the
sea inlet (Fig. 5a), opposing microhabitats close to the sea inlet and with a high sediment
cover but low macrophyte cover, like MI and SW (Fig. 5c), and microhabitats with high
rock and macrophyte covers located far from the sea inlet, like SE and NW. Microhabitats
exhibiting intermediate profiles of structural complexity and distance from the sea inlet,
like NE and MW, had a central position on this dimension.

The positioning of the three species and their ontogenetic stages in this plan (Fig.
5b) revealed different environmental preferences among them. Indeed, in  A. boyeri  the
smallest juveniles (J1) were mainly associated with high macrophyte covers and biomass,
contrary to the adults and J2 juveniles, which did not depend on microhabitat structure
and  distance  from  the  sea  inlet  but  mostly  positively  responded  to  high  levels  of
chlorophyll  a  (Fig.  5a  and  5b).  In  this  species,  the  adults  were  in  addition  strongly
associated with high macrophyte richness. As a result, although  A. boyeri juveniles and
adults were both mostly found in the V3D-HWP and H3D-VWP microhabitat types (Fig.
6a), the J2 and adults of the species exhibited a greater preference for the V3D-HWP
microhabitat type (Inval = 54.49 - 42.49) than its J1 (Indval = 28.18). 

Irrespective  of  the  ontogenetic  stage,  the  two  Pomatoschistus species  mainly
responded positively to the increase in sediment cover, avoiding microhabitats far from
the sea inlet and characterized by either a high macrophyte cover or biomass or a high
rock  cover  (Fig.  5a  and  Fig.  5b).  P.  microps showed  ontogenetic  differences  in
environmental preferences though. Its juveniles were associated to high values of salinity,
chlorophyll a, and temperature (Fig. 5a and Fig. 5b), while its adults mainly selected sites
with high sediment covers and avoided high macrophyte biomasses. As a result, although
both ontogenetic stages were found to be mainly restricted to the V3D-HWP microhabitat
type (Indval = 32.08), the adults of this species were found to have a broader niche, using
both V3D-HWP (Indval = 18.50) and L3D-HWP habitats (Indval = 27.34, Fig. 6b). In
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contrast, the distribution of P. marmoratus did not change with the ontogenetic stage (Fig.
6c), this species exhibiting a significant preference for the L3D-LWP microhabitat type at
both the juvenile (Indval = 63.92 and p-value = 0.029) and the adult (Indval = 73.87, p-
value = 0.029, respectively) stages, even if its juveniles only occurred at one single site in
the lagoon (MI).

Fig. 5 Results from the co-inertia analysis between environmental variables (a) and fish ontogenetic stages
abundances (b) for all periods grouped and projection of the sampled sites (c) on the plan formed by
dimension 1 and 2. Codes for environmental variables are indicated in Table 2 and codes for site in Fig. 1. 
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Fig. 6 Species size distribution among the three microhabitat types observed in the Prévost lagoon for (a)
A. boyeri, (b) P. microps and (c) P. marmoratus. The Indval index, illustrates the affinity of the successive
juvenile stages (J1, J2 and A  for A. boyeri, and J and A for Pomatoschitus species) for each microhabitat
he dashed lines represent the limits of the different size classes considered in the rest of the study. for
A.boyeri (J1, J2 and A) and for Pomatoschistus species (J and A). Note that the y-axes vary among species
as well as the x axis breaks for Pomastochistus species (x-scale, 0.05 cm) and for A. boyeri (x-scale, 0.1
cm)

4. Discussion

The three species studied,  A. boyeri,  P. marmoratus, and P. microps are common
resident species respectively observed in 76, 16 and 30 % of Mediterranean lagoons and
reported  to  occupy many other  coastal  environments,  where  they  commonly  strongly
contribute to the total  abundance (Leitão et  al.  2006b; Souza et  al.  2014). This study
revealed  marked  differences  in  lagoon  microhabitat  and  environmental  preferences
among them. The comprehensive sampling strategy applied further allowed to highlight
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small-scale changes in lagoon microhabitat use with the ontogenetic stage, and specific
juvenile habitat characteristics for some of these three resident species.

The three species studied,  A. boyeri,  P. marmoratus, and P. microps are common
resident species respectively observed in 76, 16 and 30 % of Mediterranean lagoons and
reported  to  occupy many other  coastal  environments,  where  they  commonly  strongly
contribute to the total abundance (Leitão et al. 2006b; Souza et al. 2014). Consistently
with previous ichthyological monitoring carried out in from 2010 to 2011, A. boyeri was
the most abundant of the three species in the Prévost lagoon (Bouchoucha et al. 2012).
However, this dominance might be accentuated by the characteristics of the fish sampling
gears used. Indeed, the largest proportion of our captures were made using the beach
seine, which is not surprising as this later is considered to be particularly effective for
sampling bentho-demersal fish (Franco et al. 2012). The cast and dip nets contributed to a
much  lesser  extent  to  the  global  abundance.  Nevertheless,  they  allowed  to  catch
individuals in habitats where rocks or thick macroalgae mats reduced the efficiency of the
beach seine, so the data from the three gears were kept to have the same fishing effort for
all species. This might have biased our sampling though, by increasing the numbers of A.
boyeri individuals in the total catches. Indeed, the use of the dip net in particular proved
better to sample the smallest  juveniles   (TL< 2 cm),  which are often too small  to be
retained by the mesh of the beach seine. Because at this stage, the juvenile of A. boyeri
aggregate in schools, they are more visible than those of the two Pomatoschistus species,
which might have contributed to increase their final numbers in the catches. Nevertheless,
the data from these three gears were kept to have the same fishing effort for all species.
Besides this difference in species selectivity, the sampling strategy undoubtedly under-
estimated  abundances  for  the  smallest  juvenile  stages,  which  might  have  been  more
effectively sampled with methods specifically designed to capture fish early stages, as
ichthyoplankton  nets,  or  lights  traps  (Pérez-Ruzafa  et  al.  2004).  The  present  study
therefore  confirms  the  need  to  combine  different  fishing  gears  to  obtain  a  complete
picture of the different ages and ecological guilds (pelagic, benthic, and demersal) present
in the fish community (Bryan and Scarnecchia 1992). In the present case, the combination
of the three selected gears allowed us to sample a wide range of sizes for each species
(1.19 – 8.93 cm) and thus to identify the habitats  used by their  different  ontogenetic
stages at the scale of the microhabitat.

4.1 Spatio-temporal distribution and microhabitat preferences

The resident populations  of the three species were all  characterized by seasonal
changes  in  their  global  abundance  and  age  structure,  which  could  be  related  to  the
coupling between lagoon environmental characteristics and species life cycles. The two
Gobiidae  species displayed similar  cycles,  with  juveniles  and adults  being  temporally
segregated. Both P. microps and P. marmoratus usually spawn when the temperature is
between  15°C and 20°C to  optimize  eggs'  and  larvae’s  metamorphosis  (Souza  et  al.
2014). Thus, in the Mediterranean, spawning in the two species begins in April and tend
to last until August, period during which the adults can spawn several times (Bouchereau
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et  al.  1989;  Mazzoldi  and  Rasotto  2001).  Maximal  spawning  intensities  are  usually
reported between April and mid-July though (Bouchereau 1994), which is consistent with
our first captures of already well developed juveniles, in summer. This timing explains
why P. microps juveniles were mostly found in habitats with high temperatures, salinities
and chlorophyll a levels. Besides, small-sized gobies species have a short life cycle, not
exceeding  one  to  two  year  in  Mediterranean  lagoons,  with  adults  often  dying  after
spawning (Arruda et al.  1988). This might explain why the adults of the two species,
mostly captured from the early spring to the early summer, were not captured at the same
period than their juveniles. For A. boyeri, patterns of lagoon use were different. Both the
juveniles  and the  adults  of  the  species  occupied  the  lagoon simultaneously,  probably
because A. boyeri lifespan is usually of about three years (Leonardos 2001). As observed
in several other studies in Mediterranean lagoons, A. boyeri settlers were mainly captured
in the summer, when maximal abundances for the species were observed (Tomasini et al.
1996;  Andreu-Soler  et  al.  2006;  Bartulović  et  al.  2006;  Verdiell  Cubedo  2009).  The
abundance peak in summer was centred around a total  length of 4.5 cm and therefore
regrouped individuals  that  settled  earlier  in  the year,  probably  in  spring.  Because  the
spawning season of A. boyeri in Mediterranean lagoons is quite large and may start from
April (Kohler 1976; Bartulović et al. 2006), several cohorts of juveniles might have been
captured. However, no settlers could be sampled in spring at our sampling sites, and the
smallest  individuals  in  our  catches  were  captured  only  at  the  beginning  of  summer.
Therefore, A. boyeri smallest juveniles might occupy other areas in the lagoon that were
not  included  in  our  sampling.  Because  of  the  timing  of  its  life  cycle,  A.  boyeri’s
microhabitat  preferences  appear  to  be  also  mainly  driven  by  water  parameters.  In
particular,  the  highest  abundances  for  the  species  were  observed  at  times  of  high
chlorophyll a levels. For most of lagoon fish species, this increase in abundances with
water productivity  is commonly described and thought to be an evolutionary adaptation
allowing species to optimize individual growth and physical condition (Pérez-Ruzafa et
al.  2004;  Kristiansen  et  al.  2011).  It probably  allowed  to  sustain  the  strong  feeding
demand deriving from A. boyeri’s high abundances. 

Spatial segregation between adult and juvenile stages was observed in none of the
three  species  studied.  However,  changes  in  lagoon  microhabitat  use  with  size  were
observed for two of them. For the two Pomatoschistus species, individuals under the size
at  first  maturity  were  spatially  restricted  to  one  sampling  site  only.  For P.
marmoratus, they were only observed at the MI site (L3D-LWP), characterized by a bare
sand substrate without macrophyte cover, whereas for P. microps they were only captured
at  the NE site  (V3D-HWP),  where the substrate  during their  period  of  presence was
essentially made of mud covered by thin beds of macroalgae (Ulva sp.). Because of their
morphological  characteristics  (body  color,  dorsal  position  of  their
eyes), Pomatoschistus spp. are commonly observed on sandy or muddy open substrata as
mudflats  or  salt  marsh  creeks  (Gordo  and Cabral  2001;  Malavasi  et  al.  2005,  Table
2). Therefore,  P. microps association with habitat covered by macroalgae is astonishing.
However, Leitão et al. (2006b) also observed that P. microps juveniles in the Mondego
estuary were more abundant in salt marshes where water turbidity and macrophyte cover
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provided ideal  conditions  for  small  individuals  looking for  shelter.  Similar  conditions
might occur at the NE site in the Prévost lagoon, where water turbidity can be enhanced
by resuspension of the muddy substrate, notably during windy conditions .

Changes in microhabitat  use in the two  Pomatoschistus species  appeared from a
total length of 2.7 and 2.8 cm (for  P. microps and P. marmoratus respectively), around
which both two goby species are supposed to become sexually mature (adults), and could
be therefore linked to reproductive behavior. For both species, the adults were found to
occupy the same sites as the juveniles (MI for P. marmoratus and NE for P. microps), but
exhibited a wider spatial distribution, as they were also present on the SW site (L3D-
LWP microhabitat type). This could reflect their search for a suitable substrate to attach
and protect their eggs. Indeed, Pomatoschistus species are known to create eggs nest with
dead  shells  (Souza  et  al.  2014),  and  these  later  were  numerous  at  SW.  Despite  the
presence of adults and the possibility to lay their eggs, no Pomatoschistus juveniles were
captured at SW site and global abundance was generally low compared to MI and NE
sites. A higher predatory pressure at SW site or the dispersion of pelagic larvae towards
other sites under the influence of wind and water currents (Fonds 1973; Pérez Ruzafa et
al. 2004) perhaps explains this absence of juveniles. Considering this last point and given
the very localized concentration of each species' juveniles, larvae's settlement to benthic
habitat might also respond to conspecific cues as demonstrated by experiments on coral
reef fish (Huijbers et al. 2012; Lecchini and Nakamura 2013), thus intensifying the spatial
segregation between the two species. However this has not been demonstrated in the case
of these two Pomatoschitus species. The marked spatial segregation  might be explained,
on one hand, by differences in physiology between the two species at the adult stage,
as P. marmoratus tend to prefer habitats with stable salinities (Rigal et al. 2008), contrary
to P. microps which displays a higher  tolerance to  extreme salinities.  In this  work, P.
marmoratus was  indeed  observed  at  the  MI  site  where  the  seawater  fluxes  buffered
salinities,  thus  probably  more  following  small  variations  of  seawater  salinities  (14  -
23°C).  On  the  contrary,  salinities  varied  most  at  the  NE  site,  with  maximal  values
reaching  42.9  when P.  microps was  observed.  The  spatial  partitioning  between  the
two Pomatoschistus species might also result from a strategy to limit competition for food
and space (Nunn et al. 2012), given that the two species share the same diet throughout
their growth (Table 2) and are territorial species, notably during the reproduction period
(Leitão et al. 2006a).

The spatial distribution of A. boyeri in the Prevost lagoon also varied according to
the  ontogenetic  stage.  However,  changes  in  microhabitat  preferences  in  this  species
apparently occur before the individuals reach the size at first maturity. Indeed, although
all ontogenetic stages were captured in both the H3D-VWP and V3D-HWP microhabitat
types, the smallest individuals (≤  3.0 cm) were captured at only two sites (SE and NE)
while, from 3.0 cm body length, A. boyeri individuals were caught at all sites, except MI,
with  a  slight  preference  for  the  V3D-HWP  microhabitat  type.  Such  a  spatial  size
structuration of A. boyeri population has already been reported, notably in the Acquatina
lagoon (Maci and Basset 2010), which is characterized by a high degree of confinement
and strong physico-chemical gradients. In this later lagoon, smallest sizes were observed
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in the most confined part of the lagoon where accumulation of plant detritus probably
offered more trophic resources, or at sites with good oxygenation notably in case of high
temperature conditions. On the contrary larger individuals were mainly observed in less
“stressful”  areas  thus  illustrating  different  tolerances  to  physico-chemical  parameters
between  ontogenetic  stages.  However,  in  the  Prévost  lagoon,  physico-chemical
parameters did not exhibit strong spatial gradients and, therefore, were not identified as
the main drivers of fish spatial  distribution.  The association between  A.boyeri  and the
H3D-VWP and V3D-HWP microhabitat types is mainly explained by their affinity with
high structural complexity, notably in relation to the presence of macroalgae mats of both
Ulva sp. and  Chaetomorpha sp which are often used by  A.boyeri  adults to attach their
eggs (Mauro et al. 2007).  This affinity might partially explain the restricted location of
the smallest juveniles of the species, as they have not yet acquired the swimming ability
necessary  to  colonize  the  whole  lagoon.  Moreover,  it  can  be  hypothesized  that  the
macrophytes in the NE and SE sites provided these small juveniles with shelter against
their  predators (Admas et  al.  2004, Woodland et  al.  2019).  For the older ontogenetic
stages, A. boyeri’s association with H3D-VWP and V3D-HWP microhabitat types was
mainly driven by higher chlorophyll  a concentrations, as illustrated by the peak in  A.
boyeri abundance at SW, where chlorophyll a was maximum, during period 3. This is not
surprising  as,   considering  its  diet  composed  of  zooplankton,  phytoplankton  and
macrobenthos (Arias and Drake 1990; Fouda 1995; Franco et al. 2008), A. boyeri is likely
to depend largely on phytoplanktonic production (Persic et al., 2004). On the other hand,
results indicate that, although they did not display a strong affinity to a particular kind of
substrate nor level of macrophyte cover, A. boyeri adult and J2 stages are found in habitat
types with a minimum level of habitat complexity. For these ontogenetic stages, habitat
structure is  probably not  be used as a  refuge (Clavero et  al.  2005).  Instead,  physical
structures  (biotic  and abiotic)  are  known to  attract  invertebrates  (Mistri  et  al.  2000),
which begin to appear in A. boyeri’s diet from 2.5 cm in size (Scilipoti 1998, Table 2).
Thus,  the ontogenetic  changes  in A. boyeri's spatial  distribution might  reflect  both the
evolution in their diet and the improvement of their swimming abilities (Fouda 1995).
These latter  notably evolve rapidly in resident fish species (Macpherson and Raventos
2006) and probably allowed the biggest juveniles to colonize the major part of the lagoon.

4.2 Nursery concept applicability to resident species

The nursery area concept described by Beck et al. (2001) has long been used as the
reference  for  identifying  key habitats  for  juvenile  fish.  However,  this  definition  only
applies  to  species  with separate  adult  and juvenile  habitats.  This  concept  is  therefore
relatively easy to apply for migratory fish species which carry out substantial migrations
up  to  a  thousand  kilometers  between  their  juvenile  and  adult  habitats  (e.g.  Verdiell
Cubedo et al. 2007; Franco et al. 2008, Vasconcelos et al. 2011; Isnard et al. 2015). This
distinction is  less obvious for resident  fish species,  and no study seems to apply this
concept to species whose entire cycle takes place in a single area. Our study shows that
even on the fine-scale of the microhabitats that compose the Prévost lagoon, the juveniles
of resident fish species spatially occupy areas that the adults also use. However, spatial
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migrations occur between ontogenetic stages, leading to a widening of the fish spatial
niches  with  age.  These  migrations  could  be  linked  to  the  onset  of  the  reproductive
behavior,  in  particular  for Pomatoschistus species.  This  places  us  in  one  of  the  cases
where,  according  to  Beck  et  al.  (2001),  we  can  apply  the  concept  of  nursery  area.
Clattrijsse  and  Hampel  (2000)  further  added  a  temporal  component  to  the  nursery
definition, underling that the juvenile habitats had to be spatially or temporally disjoint
from the adult ones to be considered as nursery areas, which was also the case for the
two Pomatoschistus species  in  this  study.  The  spatio-temporal  concentration
of Pomatoschitus juveniles  all  the  more  highlighted  the  existence  of  sites  quasi
exclusively occupied by the juveniles of some resident species, and  preferential or even
essential for them.

Interestingly,  this  result  was less  marked for A.  boyeri,  whose juveniles  rapidly
colonized the major part of the lagoon, reflecting the strong plasticity and adaptability of
this  species  to  the  diversity  of  lagoon  microhabitats  (Fouda,  1995).  The  fact  that  A.
boyeri displays better swimming abilities than Pomatoschistus species could also explain
its  wide  spatial  distribution  within  the  lagoon  (Bardin  and  Pont  2002).  Management
procedures willing to identify essential habitats for fish species like A.boyeri may have to
target the species'  smallest  stages, which are the most vulnerable and seemed, in this
study, the most susceptible to be assigned to a specific type of microhabitat.

5. Conclusion

The  present  study  compared  lagoon  preferential  microhabitats  for  three  resident  fish
species, at the juvenile and adult stages. This showed that even resident species display
different essential microhabitats at the juvenile and adult stages, determined by their life
cycle seasonality and their affinity with habitat structural complexity. Our results suggest
that, at a fine spatial scale, the concept of nursery might apply to at least some resident
species of Mediterranean lagoons. However, we suggest that this concept could also be
relevant to other species in ecosystems with more contrasted environmental  gradients.
Further studies should compare resident species microhabitat use in different estuarine
ecosystems. Indeed, a better understanding of the relationship between transitional waters
and fish is necessary to define the microhabitats constituting the best levels for action to
preserve  these  estuarine  populations.  Because  of  their  central  role  within  transitional
waters, conserving these resident populations and their key habitats will also help protect
and manage the other fish species that depend on them.
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6.3 Isotopie et Acide Gras : deux traceurs naturels

6.3.1 Analyses en isotopes stables

L’analyse des signatures en isotopes stables (δ13C et δ15N) a diverses applications
telles que l’étude des dynamiques de sols (Balesdent and Mariotti, 1996 ; Ehleringer et
al., 2000) et a été largement utilisée pour étudier les réseaux trophiques (Kelly 2000 ; Fry
2006 ; Nielsen et al., 2017). Le principe de la méthode est basé sur le fait que « tu es ce
que  tu  manges ».  De  manière  simplifiée,  si  un  individu  de  signature  isotopique  B
consomme un aliment de signature isotopique A, sa signature va progressivement évoluer
vers  une  signature  similaire  ou  dépendante  de  celle  de  l’aliment  consommé.  Cette
méthode intègre donc un signal sur le long terme de ce qui a été consommé et a contribué
à la croissance des consommateurs.

La signature isotopique d’un tissu décrit la proportion d’isotopes lourds et légers
pour un élément donné. Les isotopes sont définis comme les différents types d’atomes
d’un élément qui possèdent le même nombre d’électrons et de protons mais se distinguent
par leur nombre de neutrons. Pour le carbone et l’azote, principaux éléments utilisés dans
l’étude des réseaux trophiques, les isotopes stables sont 12C et 13C pour le carbone et 14N
et15N pour l’azote. Le nombre de neutrons plus élevé dans les isotopes lourds induit une
masse atomique supérieure. Cet écart de masse atomique entraîne des différences dans les
propriétés physico-chimiques des molécules composées par les différents isotopes stables.
Ainsi, lors de réactions physiques, chimiques ou biologiques, la composition isotopique
d’un  réactif  conditionne  les  paramètres  de  réaction  (vitesse,  constantes  d’équilibre,
paramètres induisant des changements d’état…) si bien que les produits résultant de ces
réactions ont généralement une composition isotopique différente de celle des réactifs.
Cette différence de composition entre réactifs et produits correspond au fractionnement
isotopique.

L’abondance isotopique d’un élément dans un tissu est une mesure relative à un
standard qui se calcule de la manière suivante : 

δ13Céchantillon = [(13C/12Céchantillon−13C/12CPDB)−1]×1 000

δ15Néchantillon = [(15N/14Néchantillon−15N/14NAIR)−1]×1 000

La valeur de CPDB et de Nair sont des références internationales qui permettent
d’intercalibrer  les  appareils  de  mesures  ainsi  que  les  résultats  entre  laboratoires.
L’utilisation de cette mesure relative a pour but de mieux apprécier des faibles différences
de teneurs isotopiques. 

• Signature isotopique des producteurs primaires

Les producteurs primaires présentent de larges gammes de signatures isotopiques
en δ13C et en δ15N (Hemminga and Mateo, 1996 ; Raven et al., 2002 ; Walton et al., 2016 ;
Chappuis et al., 2017). Cette variabilité est due à un ensemble de facteurs, intrinsèques et
extrinsèques  qui  impactent  le  fractionnement  isotopique  du  carbone  et  de  l’azote  en
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amont et au cours de leur assimilation par les végétaux (ou de la formation de la matière
organique).

Une parte de la variabilité des signatures en δ13C provient de l’origine du carbone
exploité par les producteurs primaires, selon qu’il provienne de l’air, de la colonne d’eau
et/ou des sédiments. Dans les milieux aquatiques le carbone inorganique dissous (CID),
dont  le  δ13C  est  proche  de  0‰,  est  la  principale  source  de  carbone  des  végétaux
aquatiques,  dont  les  signatures  dans  les  milieux  estuariens  et  lagunaires  varient
généralement entre -9 et -21,7‰ (Amir et al., 2019 et références incluses). En revanche,
en milieu terrestre, les végétaux utilisent comme source de carbone inorganique le CO2

atmosphérique ayant un δ13C moyen de -7‰. il en résulte des signatures potentiellement
plus basses (-33 à -9‰) (Amir et al., 2019 et références incluses).

La  forte  variabilité  qui  caractérise  les  signatures  isotopiques  en  carbone  des
producteurs primaires résulte  d’autre part  de facteurs intrinsèques  notamment liés aux
différents  cycles  biochimiques  impliqués  dans  les  processus  de  photosynthèse  et  de
chimiosynthèse.  Lors  de la  fixation  du CO2  atmosphérique  intervenant  au cours  de la
photosynthèse,  l’isotope  léger  du  carbone  (12C)  est  préférentiellement  utilisé  par  les
végétaux  ce  qui  entraîne  un  appauvrissement  en  isotope  lourd  13C  des  produits
photosynthétisés  par  rapport  au  CO2 fixé  (Zhou  et  al.,  2006;  Bohlin  et  al.,  2006).
Cependant,  selon  l’enzyme  impliquée  dans  le  mécanisme  de  photosynthèse,  le
fractionnement  isotopique  des  produits  diffère.  On  différencie  ainsi  deux  sortes  de
réactions de photosynthèse qui distinguent deux familles de plantes : les plantes en C4 et
les  plantes  en C3.  Chez  les  plantes  en C3,  la  RUBISCO (enzyme impliquée  dans  la
photosynthèse) induit un fractionnement de – 29‰ pour le carbone tandis que dans le cas
des  plantes  C4,  qui  effectuent  la  photosynthèse  via  l’enzyme  PEP-carboxylase,  ce
fractionnement est de -6‰. Dans les milieux marins, la plupart des végétaux utilisent un
système  photosynthétique  C3.  Les  diatomées  sont  cependant  connues  pour  utiliser
également un système C4 dans certaines conditions de stress telles que la limitation de
lumière (Riebesell, 2000). L’activation du mécanisme C4 chez les diatomées résulte ainsi
en un enrichissement en isotope lourd du phytoplancton (Riebesell, 2000). L’utilisation
du mécanisme C4 ne semble cependant pas restreint à ce taxon. En effet, le marquage
métabolique et le séquençage de génome de différentes espèces de macroalgues suggèrent
que davantage de végétaux marins, notamment des macroalgues de genre Ulva, seraient
également capables de mettre en place une photosynthèse de type C4 (Xu et al., 2012). La
signature  des  producteurs  primaires  dépend également  du stade  de  vie  du  producteur
primaire et sa biomasse (Fry and Sherr, 1989 ; MacLeod and Barton, 1998 ; Trudeau and
Rasmussen, 2003 ; Finlay, 2004 ; Hill and Middleton, 2006 ; Rasmussen and Trudeau,
2007). 

Le  fractionnement  isotopique  du  carbone  pendant  la  photosynthèse  dépend
également  de  la  concentration  en  éléments  nutritifs  du  milieu.  Chez  les  végétaux,  la
diffusion  du  CO2 dans  les  parois  cellulaires  est  le  principal  facteur  déterminant  le
fractionnement  isotopique si  bien  que  tout  processus  entraînant  une  diminution  de  la
concentration  en  CO2  intracellulaire contribue  à  réduire  le  fractionnement  isotopique.
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Cette diminution de la diffusion en CO2 résulte en des signatures en δ13C plus hautes et
explique en partie la différence de signatures isotopiques entre les végétaux aériens et
terrestres. En effet, la diffusion du CO2 dans les parois cellulaires en milieu aquatique est
plus faible qu’en milieu aérien où le CO2 n’est pas limitant. Ces processus interviennent
également  dans  la  différenciation  des  signatures  au  sein  des  végétaux  aquatiques  via
l’hydrodynamisme de la colonne d’eau. Ainsi, les algues vivant à proximité des fonds
benthiques, où la diffusion en CO2 est limitée, sont en moyenne enrichies de 7‰ en δ13C
par  rapport  aux  algues  pélagiques  (phytoplancton)  évoluant  dans  des  zones  plus
turbulentes  où  la  diffusion  est  favorisée  (Hecky  and  Hesslein,  1995 ;  Trudeau  and
Rasmussen,  2003).  Le  fractionnement  isotopique  du  carbone  et  la  signature  qui  en
découlent sont néanmoins fonctions de nombreux autres facteurs extrinsèques tels que le
pH, la lumière, la concentration en azote (Dudley et al., 2010) ou encore la température
(Zhang et al., 2021). 

Les signatures en  δ15N des végétaux présentent elles aussi de larges gammes de
variations.  La  signature des  végétaux terrestres  varie  généralement  entre  2,2 et  6,9‰
(Zhou et al., 2006). Dans les milieux estuariens et lagunaires la signature des végétaux
marins varie entre −0,1 à 11,6‰ (Carlier et al., 2007 ; Carlier et al., 2009) et celle du
phytoplancton  de  -2,2  à  8,6‰. La  variabilité  des  signatures  en  δ15N des  producteurs
primaires provient de la signature de la source exploitée ainsi que du fractionnement lors
de  la  fixation.  L’azote  est  assimilable  sous  trois  formes :  l’azote  atmosphérique
essentiellement exploitable par les plantes terrestres capables de le fixer, le nitrate (NO3

-)
et l’ammonium (NH4

+) tous deux présents sous forme dissoute. Le δ15N des deux formes
dissoutes de l’azote peut être fortement affecté par les processus biogéochimiques mis en
jeu  lors  de  leur  production,  tels  que  la  dénitrification,  la  nitrification  et  les  apports
anthropiques  (Cifuentes  et  al.,  1988 ;  Cabana  and  Rasmussen,  1994).  La  signature
isotopique des producteurs primaires peut également varier selon leur croissance et de la
nature du substrat utilisé (Lajtha and Michener, 1994).

• Signatures des matière organiques dérivées et d’origine anthropiques

Les sources de matière organique peuvent se trouver sous deux formes : la forme
fraîche,  correspondant  à  la  matière  directement  issue  des  producteurs  primaires  et  la
forme dérivée correspondant à des composés issus de la dégradation/décomposition de la
matière  fraîche,  mais  pouvant  également  comprendre  une  certaine  part  de  matière
organique fraîche sous forme particulaire. Ainsi, dans les milieux lagunaires on distingue
la matière organique particulaire sédimentaire (MOS) et la matière organique particulaire
en  suspension  (MOP).  Dans  ces  milieux  la  MOP  et  la  MOS  peuvent  résulter  d’un
mélange  de  plusieurs  autres  sources  autochones  à  l’écosystème  (phytoplancton,
macroalgues,  microphytobenthos)  et  allochtones  (particules  terrigènes  et  effluents
provenant du bassin versant) dont l’origine conditionne fortement la signature de la MOS
et MOP. La matière organique terrestre présente une signature en δ13C et δ15N proche des
végétaux terrestre dont elle est issue, variant respectivement entre −25 et −33‰ (δ13C
moyen d’environ −27‰) et entre −10 et 10‰ (δ15N moyen d’environ 3‰). La matière
organique  en  suspension  marine,  principalement  issue  du  phytoplancton  présente  en
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revanche des signatures légèrement plus enrichies en δ13C (entre −18 et −22‰ avec une
moyenne de −20,5‰) et en  δ15N (entre 4 et 10‰ avec une moyenne de 6‰,  Gearing,
1988 ; Lamb et al., 2006 ; Ramaswamy et al., 2008 ; Gao et al., 2012 ; Pradhan et al.,
2014 ; Liénart et al., 2017 ; Remeikaitė-Nikienė et al., 2017). Enfin, concernant la matière
organique d’origine anthropique, c’est à dire issue de rejets (effluents, égouts, décharge,
rejets industriels), les gammes de variations des signatures en  δ13C et  δ15N sont moins
bien connues. Néanmoins, il semblerait que δ13C se situe –35 et –20‰ et que le δ15N se
situe entre 5 et 3‰ pour les fertilisants et entre 10 et 20‰ pour la matière organique issue
des égouts.

• Fractionnement trophique dans les réseaux trophiques lagunaires

Le  fractionnement  trophique  (TEF)  (différence  entre  le  δ tissu et  le   δbol  alimentaire)
consiste en un léger enrichissement en isotopes lourds lors de l’assimilation de la matière
organique d’un niveau trophique n vers un niveau trophique n+1. En milieu aquatique, il
est souvent considéré un enrichissement trophique moyen de 0,4 ± 1,3‰ pour le carbone
et de 3,4 ± 1‰ pour l’azote (Post et al., 2002) bien que les TEF puissent varier selon une
diversité  de  facteurs  tel  que  le  type  l’élément  d’intérêt  (13C  ou  15N),  le  groupe
taxonomique, le régime alimentaire (riche en protéines ou en lipides) mais aussi le tissu
considéré  (Minagawa  and  Wada,  1984 ;  Vander  Zanden  and  Rasmussen,  2001 ;
McCutchan et al., 2003 ; Martínez del Rio et al., 2009) 

Le fractionnement  trophique  du carbone est  particulièrement  faible  et  fait  de la
signature en δ13C une information cruciale pour tracer et identifier la source de matière
organique assimilée. En milieu aquatique, les TEF rapportés varient principalement entre
-2,1 et 3,0 (Vander Zanden and Rasmussen, 2001 ; Canseco et al., 2022). Les valeurs de
TEF les plus faibles sont généralement observées pour les organismes s’alimentant de
proies fortement enrichies en C13 (ex : poissons) tandis les organismes consommant des
proies peu enrichies, tels que les invertébrés et les plantes présentent des TEF supérieurs
(McCutchan et al., 2003 ; Canseco et al., 2022). Le TEF du carbone varie également selon
la composition biochimique du tissu considéré (Post et al., 2007). Les protéines ont une
composition isotopique souvent proche de celle de la nourriture ingérée tandis que les
lipides sont généralement  plus appauvris en carbone (DeNiro and Epstein,  1977). Ces
différences de signatures impliquent de limiter au maximum les contaminations entre les
tissus à forte teneur en lipides de ceux principalement composés de protéines lors de leur
prélèvement.

Le fractionnement trophique de l’azote est plus important que celui du carbone, la
signature en δ15N est donc peu propice à l’identification la nature de la matière organique
assimilée  par  le  consommateur  mais  permet  en  revanche  de  comprendre  la  structure
trophique de l’écosystème étudié et notamment de confirmer ou infirmer les hypothèses
de relations proies-prédateur. En milieu aquatique, le TEF de l’azote peut varier de -0,7 à
9,2‰ (Vander Zanden and Rasmussen, 2001 ; Canseco et al., 2022). Les protéines étant
la  seule  fraction  biochimique  contenant  de  l’azote,  la  signature  en  δ15N  n’est  pas
influencée par la nature du tissu analysé. Le TEF de l’azote est de ce fait relativement
homogène entre les différents tissus biologiques (Canseco et al., 2022). En revanche, le
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niveau de fractionnement en azote est particulièrement influencé par la nature du régime
alimentaire des consommateurs et serait notamment susceptible de varier selon la teneur
en  protéine,  le  niveau d’enrichissement  en  isotope  lourd  et  la  digestibilité  des  proies
(McCutchan  et  al.,  2003 ;  Canseco  et  al.,  2022).  Ainsi,  les  changements  de  régime
alimentaire au cours de la croissance pourraientt également induire une modification du
TEF, notamment chez les poissons. 

• Turn over isotopique

La  signature  d’un  consommateur  ne  reflète  pas  immédiatement  la  composition
isotopique de ce qu’il a consommé mais intègre cette dernière progressivement au cours
du  temps.  Les  études  basées  sur  les  modèles  de  mélanges  isotopiques,  (méthode
permettant d’étudier la contribution des sources de matière organique à la croissance d’un
consommateur) considèrent souvent que la composition isotopique des tissus d’un animal
est en équilibre avec son bol alimentaire, supposant donc l’existence d’un état d’équilibre.
Cette simplification, même si elle ne reflète pas la réalité dans de nombreuses situations
notamment dans le cas d’omnivorie marquée (Sweeting et al., 2005), permet de définir un
pas de temps à partir duquel la signature d’un bol alimentaire est pleinement intégrée à
celle de son consommateur. Deux notions principales permettent ainsi d’appréhender ce
pas  de  temps :  le  turn  over  isotopique  (lambda  en %.jour-1)  qui  correspond  au  taux
d’incorporation isotopique dans un organisme donné et  la demie vie isotopique (ln2/λ,
jours), définie  comme  le  temps  requis  pour  atteindre  50 %  d’équilibre  avec  le  bol
alimentaire. 

L’incorporation isotopique résulte de deux processus principaux : la croissance des
tissus et le turn over catabolique (Fry and Arnold, 1982 ; Herzka, 2005 ; Hesslein et al.,
1993),  dont  les  vitesses  dépendent  à  la  foi  du  tissu  mais  aussi  du  stade  de  vie  du
consommateur. Les tissus ayant une croissance rapide, un fort métabolisme ou encore une
forte teneur en lipides sont reconnus pour avoir des taux de remplacement isotopiques
plus  importants  (Tieszen  et  al.,  1983 ;  Hobson  and  Clark,  1992).  Ainsi,  le  taux  de
turnover est généralement plus grand dans le plasma et les organes internes que dans le
sang et les muscles (McIntyre and Flecker, 2006 ; Church et al., 2009 ; Carleton and Del
Rio, 2010). Les organes ayant une fonction régulatoire, tels que le foie, intègrent alors un
signal isotopique sur un pas de temps court que celui des muscles (Perga and Gerdeaux,
2005).  De  même,  les  phases  de  vies  caractérisées  par  de  forts  taux  de  croissance
présentent généralement les plus forts taux de remplacement isotopique. C’est le cas des
stades juvéniles chez les poissons, durant laquelle la matière organisme consommée est
majoritairement  utilisée  pour  la  création  de  tissu  au  détriment  des  processus  de
catabolisme, résultant en un taux de turn over important. Au contraire, chez les adultes,
l’incorporation  isotopique  prend  plus  de  temps  du  fait  que  la  croissance  et  le
renouvellement des muscles sont beaucoup plus limités (Sakano et al., 2005). 

La  signature  isotopique  des  muscles  de  poissons,  a  souvent  été  utilisée  pour
identifier  les  sources  alimentaires  contribuant  à  la  croissance  des  juvéniles.  Cette
utilisation commune s’explique essentiellement par la faible variabilité isotopique du tissu
musculaire  en  comparaison  des  autres  tissus  (Pinnegar  and  Polunin,  1999),  la
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connaissance  fiable  de  son  comportement  en  termes  de  fractionnement  trophique
(Sweeting et al., 2007), sa longue période d’intégration isotopique (Hesslein et al., 1993 ;
Perga and Gerdeaux, 2005) mais aussi par une biomasse analysable importante.  Selon
l’espèce de poissons, deux à sept mois peuvent être nécessaires à ce que la signature des
muscles reflète  celle du bol alimentaire  (Maruyama et al., 2001 ; Sakano et  al., 2005 ;
Sweeting et al., 2005 ; Guelinckx et al., 2007).

• Limites du traçage isotopique du carbone et de l’azote

Les écosystèmes marins sont complexes et les traceurs isotopiques ont souvent été
exploités pour en étudier les réseaux trophiques (Fry and Sherr, 1984 ; Boecklen et al.,
2011). Au-delà de l’identification qualitative des sources potentiellement à la base d’un
réseau trophique les isotopes sont généralement  utilisés dans des modèles de mélange
bayésien,  modèles  qui,  à  partir  de  la  signature  de  plusieurs  sources  et  de  celle  d’un
consommateur,  quantifie  la  contribution  de  chaque  source  à  la  signature  du
consommateur final. Cette méthode présente cependant certaines limites dans la mesure
où les  signatures  des sources  testées  doivent  être  suffisamment  différentes  entre  elles
(Fry, 2013), ce qui n’est  pas toujours le cas dans les réseaux trophiques.  Ce biais  est
d’autant plus accentué dans les milieux lagunaires et estuariens où les sources sont très
diversifiées  ou parfois  issues  de mélange  de  différentes  sources.  (Kharlamenko  et  al.
2001, Dalsgaard et al.  2003) Le fait de n’utiliser que deux marqueurs trophiques peut
également limiter la finesse de la méthode. Dans le cas des macroalgues, de nombreuses
études montrent  en effet  que les  différentes  espèces de macroalgues  rouges,  vertes et
brunes présentent, au sein d’un même taxon, des signatures en C et en N très similaires.
Par  ailleurs,  l’utilisation  des  modèles  de  mélange  pour  quantifier  la  contribution  des
différentes sources de matière organique peut s’avérer limitée si le nombre de sources
testées est trop important (Fry, 2013). Quand c’est le cas il est nécessaire de coupler cette
méthode avec d’autres informations complémentaires. L’analyse des contenus stomacaux
est souvent effectuée en parallèle des modèles de mélange (Escalas et al., 2015 ; Cardona
et al.,  2016). Elle permet notamment de cibler les sources d’intérêt  et ainsi réduire le
nombre  de  sources  à  tester.  Le  couplage  de  plusieurs  types  de  biomarqueurs
géochimiques  dont  notamment  les  lipides  (Koussoroplis,  2010 ;  Pernet  et  al.,  2012)
permet également de mieux caractériser les sources et, dans le cas où ils sont intégrés à un
modèle de mélange, de tester un plus grand nombre de sources. 

6.3.2 Analyses en acide gras

• Les acides gras : des biomarqueurs lipidiques

Les  lipides  sont  souvent  définis  en  tant  que  molécules  hydrophobes  ou
amphipathiques,  facilement solubles dans les solvants organiques. Le terme de lipides
désigne  en  réalité  de  nombreuses  classes  de  molécules  aux  structures  et  fonctions
différentes  qui  incluent  entre  autres  les  acides  gras  et  leurs  dérivés.  Les  lipides  sont
impliqués dans trois fonctions principales au sein des organismes vivants :
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-  Réserve  d’énergie : l’excédant  d’énergie  issu  de  la  photosynthèse  ou  de
l’alimentation peut être stocké sous forme de lipides principalement représentés par des
glycérides mais également par des stérides et des cérides. Ces lipides à base d’acide gras
sont neutres (apolaires) et présentent une structure simple essentiellement composée de
carbone, d’oxygène et d’hydrogène.

-  Structure et propriétés des membranes biologiques: l’élasticité et la viscosité
des membranes des cellules et organites sont déterminées par la présence des lipides qui
les composent. Les phospholipides, glycolipides et lipoprotéines en sont les principaux
constituants. Ces lipides sont également à base d’acides gras mais comprennent en plus
du carbone, de l’hydrogène et de l’oxygène, des atomes de phosphore, azote ou soufre et
des groupements tels que des oses et des alcools. Du fait de la présence de ces atomes et
groupements  supplémentaires,  ces  lipides  comprennent  une région hydrophile  et  donc
polaire.

- Transport d’information : les acides gras ainsi que les lipides à base d’isoprène 
tels que les stéroïdes sont des précurseurs de nombreuses hormones.

Selon les cas, les lipides peuvent également être impliqués dans d’autres fonctions
telles que le transport de vitamines ou encore la protection des surfaces d’échanges chez
les végétaux (exemple des cires végétales).

Les acides gras, précurseurs de la plupart des lipides, sont composés d’un groupe
méthyl (CH2), d’une chaîne carbonée et un groupe carboxyle terminal (COOH, Figure
6.1). La chaîne carbonée possède un nombre d’atomes variant généralement entre 14 et
24 carbones, bien que certaines plantes vasculaires possèdent dans leur sève des lipides à
28 carbones (Gurr et  al.,  2002).  Cette  chaîne carbonée peut  également  comporter  des
doubles liaisons. Les acides gras sans double liaison sont dis saturés (AGS), tandis que
ceux avec une seule ou plusieurs doubles liaisons sont dis mono-insaturés (AGMI) et
poly-insaturés (AGPI) respectivement. Ce groupe de lipides comprend donc une grande
diversité de molécules qui peuvent être nommées selon la connotation A:Bn-x où A est le
nombre  d’atomes  de  carbone,  B le  nombre  de  double  liaisons  et  x  la  position  de  la
première  double  liaison  relativement  au  groupe  terminal  méthyl.  La  structure  et  la
conformation de la chaîne carbonée ainsi que la présence des groupes méthyl et carboxyle
déterminent les propriétés physico-chimiques des acides gras et par conséquent leur rôle
pour les organismes vivants.
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Figure 6.1: Structure des acides gras 

• Les acides gras : des marqueurs trophiques

Les acides gras sont reconnus pour être de bon biomarqueurs du fait qu’ils sont
transférés au long de la chaîne trophique.  La diversité de molécules est également un
avantage pour pouvoir caractériser  les  nombreuses sources  présentes dans les  milieux
benthiques/lagunaire.  Cependant le potentiel  de marqueur trophique n’est  pas constant
entre  tous les acides  gras du fait  que les dynamiques  d’incorporation des acides  gras
d’origine alimentaire dans les lipides des consommateurs diffère entre les lipides neutres
et  les  lipides  polaires.  Jezyk and Peninak (1966) montrent  via  l’exemple  d’un réseau
trophique simplifié linéaire entre des algues et des crevettes, que la composition en acide
gras de la fraction des lipides neutres s’approche davantage de la composition en acide
gras  du  régime  alimentaire  que  ne  l’étaient  les  lipides  polaires.  Cette  différence
s’explique  par le  fait  que les lipides  polaires,  impliqués  dans le  fonctionnement  et  la
structure  des  membranes  sont  moins  influencés  par  les  apports  alimentaires.  Leur
synthèse est issue de réactions enzymatiques déterminées génétiquement et destinées à
maintenir  des  niveaux en lipides  polaires  constants  afin  de  répondre  aux besoins  des
consommateurs  (Henderson  and  Tocher,  1987 ;  Sargent  et  al.,  2002).  Ces  réactions
impliquent donc une certaine constance dans les acides gras utilisés pour synthétiser les
lipides  polaires.  Au  contraire  la  synthèse  des  lipides  neutres  s’effectue  sans  aucune
sélectivité  vis-à-vis  de  la  structure  des  acides  gras.  Dans  ce  cas  c’est  l’acide  gras
alimentaire le plus abondant qui est prioritairement incorporé aux lipides neutres (Lands,
2009).  Les  lipides  neutres  sont  donc  en  général  préférés  pour  identifier  les  sources
contribuant  au  régime  alimentaire  des  consommateurs  finaux  dans  la  mesure  où  la
composition  en  acide  gras  de  cette  classe  de  lipide  reflète  généralement  mieux  les
influences trophiques que les lipides polaires. Cependant, il est fréquent que les lipides
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totaux  (lipides  polaires  et  apolaires  confondus)  soient  utilisés  pour  étudier  les  liens
trophiques entre sources, proies et consommateurs.

• Synthèse et devenir dans les niveaux trophiques supérieurs

Une  grande  part  de  la  diversité  des  acides  gras  des  réseaux  trophiques  est
directement issue des producteurs primaires qui les produisent dans leurs chloroplastes.
Dans  les  niveaux  trophiques  bas,  la  composition  en  acides  gras  des  organismes  est
majoritairement  influencée  par  la  phylogénie  (Dalsgaard  et  al.,  2003 ;  Galloway  and
Winder,  2015).  Cela  est  particulièrement  marqué  chez  les  producteurs  primaires  où
chaque  groupe  phylogénétique  (diatomées,  dinoflagellés,  bactéries,  macroalgues,
macrophytes...) peut être distingué par sa composition en acides gras. 

Les diatomées présentent en général de fortes concentrations de 16:1n-7, 16:4n-1, et
20:5n-3, tandis que les dinoflagellés diffèrent par de fortes concentrations de 22:6n-3 et
18:4n-3 (Budge and Parrish, 1998 ; Dalsgaard et al., 2003). Les ratios 16:1n-7/16:0 ou
20:5n-3/22:6n-3  sont  d’ailleurs  souvent  utilisés  pour  identifier  la  dominance  des
diatomée/dinoflagellés  dans  les  échantillons  de  phytoplancton  ou  encore  dans  des
échantillons  de matière  organique particulaire  ou sédimentaire.  Dans les  deux cas,  un
ratio  supérieur  à  1  indique  la  dominance  des  diatomées  (Budge  and  Parrish,  1998 ;
Dalsgaard et al., 2003)

Les macroalgues se distinguent des microalgues par le fait que les acides gras C18
et C20 sont les AGPI majoritaires tandis qu’ils sont davantage représentés par des C22
dans le cas de microalgues (Chuecas and Riley, 1966 ; Graeve et al., 2002). Les acides
gras  de  la  série  (n-6)  sont  également  plus  représentés  chez  les  macroalgues.  Des
variations en termes de composition sont néanmoins observées entre les différents taxons
de macroalgues. La composition en acide gras des macroalgues rouges se distingue des
autres groupes de macroalgues  du fait  de la  dominance d’acide grad en C20 tels  que
20:5n-3 et 20:4n-6 (Graeve et al., 2002), et par la présence plus modérée de 18:1n-9 et
16:1n-7. Au contraire, chez les macroalgues vertes, les niveaux d’acide gras en C20 sont
moins importants. Ce sont davantage des AGPI en C18 (18:3n-3, 18:2n-6, 18:4n-3) et
globalement les AGPI de la série n-6 qui sont fortement représentés (Vaskovsky et al.,
1996 ; Khotimchenko et al., 2002 ; Li et al., 2002). L’acide gras 16:4n-3 peut également
être caractéristique de certaines macroalgues vertes notamment des ulves (Fleurence et
al., 1994 ; Vaskovsky et al., 1996 ; Khotimchenko et al., 2002). Enfin les macroalgues
brunes sont également caractérisées par des concentrations relativement hautes en 20:5n-
3, 20:4n-6, 18:1n-9, et 18:4n-3 avec cependant des concentrations en 18:2n-6 et 18:3n-3
plus basses que celles des macroalgues rouges et vertes respectivement (Vaskovsky et al.,
1996 ; Graeve et al., 2002 ; Khotimchenko et al., 2002 ; Li et al., 2002).

La composition en acide gras des phanérogames (herbiers marins, plantes terrestres)
se rapproche de celle des macroalgues vertes du fait de fortes concentration en 18:2n-6
and 18:3n-3 (Dalsgaard et al.,  2003). Cependant,  les phanérogames se distinguent des
macroalgues par la présence d’acide gras à longues chaînes (<C22) qui sont généralement
trouvés dans les cires de la cuticule des feuilles. Cette particularité est utilisée comme
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indicateur de la présence de plantes vasculaires dans les sédiments (Canuel et al., 1995 ;
Budge et al., 2001 ; Hanson, 2010).

Les cyanobactéries et bactéries possèdent des acides gras peu communs dans les
autres familles de producteurs primaires, qui permettent de les identifier facilement. La
composition en acide gras des cyanobactéries est dominée par la présence de 16:0 et 14:0
avec  de  faibles  concentrations  en  18:0,  16:1n-9  et  18:1n-9  (Carpenter,  1997).  La
particularité des bactéries vient en revanche de la présence d’acides gras ramifiés tels que
15:0, 17:0, 15:1, 17:1 ainsi que les iso et ante iso et des AGMI 16:1n-7 and 18:1n-7.

La  signature  en  acide  gras  des  producteurs  primaires  est  une  expression  des
caractéristiques  génotypiques  mais  aussi  phénotypiques.  Ainsi,  des  fluctuations
quantitatives et qualitatives de la composition en acide gras des producteurs primaires
peuvent aussi être observées sous l’effet combiné des conditions environnementales et du
stade du producteur. La température, la lumière et la disponibilité en nutriments sont les
principaux facteurs  affectant  les  compositions  en acide gras des communautés  locales
(Honya et al.,  1994 ; Nelson et al.,  2002 ;  Galloway and Winder, 2015 ; Meyer et al.,
2019). Il est donc nécessaire, pour avoir une vision précise de la composition en acide
gras des sources de matiere organique, d’échantillonner ces sources à une échelle spatiale
et temporelle suffisamment fine.

Les acides gras font partie des rares nutriments à ne pas être dégradés lors de la
digestion.  L’activité  enzymatique  de  l’appareil  digestif  des  animaux  dégrade  les
molécules  lipidiques  des  ressources  alimentaires  en  acides  gras  libres  qui  sont
directement transportés et intégrés dans les tissus des consommateurs tels quels (Tocher,
2003 ; Iverson et al., 2004). Un ensemble de processus interviennent suite à la digestion
des molécules lipidiques dont certains transforment les acides gras du bol alimentaire en
modifiant  la  longueur  de  la  chaîne  carbonée,  en  introduisant  des  liaisons  doubles
(bioconversion), ou encore permettent d’en synthétiser de nouveaux (biosynnthèse). Ces
modifications sont cependant soumises à des limitations biochimiques qui s’intensifient
généralement  avec  l’ordre  phylogénétique  (Cook,  1996).  La  conséquence  de  cette
assimilation des acides gras sans dégradation et de ces limitations biochimique, est que
les isomères d’acide gras s’accumulent  au travers de la chaîne alimentaire  et  peuvent
donc être tracés dans les réseaux trophiques (Iverson, 2009).

Bien que le transfert  des acides  gras au sein des chaînes  trophiques  puisse être
considéré comme conservateur (Stott et al., 1997), l’identification et le suivi des acides
gras issus des producteurs primaires dans la chaîne trophique nécessite d’avoir une vision
d’ensemble des voies de modification et de biosynthèse de ces molécules. Par ailleurs,
des  mécanismes  de  sélection  et  de  régulation  peuvent  également  intervenir  et  ainsi
impacter qualitativement et quantitativement la composition en acide gras des tissus des
consommateurs.  Ainsi,  plusieurs  expériences  menées  en  laboratoire  sur  des  poissons
nourris  avec  un  aliment  unique  montrent  que  leur  composition  en  acide  gras  ne
correspond pas exactement à celle de leur bol alimentaire. Plusieurs mécanismes rentrent
ainsi en jeu.
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Tout d’abord l’absorption des acides gras dans les tissus peut être sélective et les
quantités absorbées respecter des proportions stœchiométriques. C’est en particulier le cas
des acides gras constitutifs des lipides neutres, qui sont impliqués dans les fonctions et la
structure des membranes biologiques et des acides gras essentiels. Du fait de leur rôle, ces
acides  gras  doivent  être  maintenus  à  des  niveaux  constants  dans  l’organisme,  leur
absorption est donc généralement régulée et prioritaire vis-à-vis des autres acides gras du
bol alimentaire (Benedito-Palos et al., 2008 ; Koussoroplis et al., 2011) Cette sélection est
due aux réactions enzymatiques qui produisent les lipides polaires et présentent une très
forte affinité avec des AGPI à 20 ou 22 atomes de carbone (Lands, 2009).

Une fois dans les tissus, les acides gras peuvent être modifiés pour aboutir à de
nouveaux acides gras (Iverson et al., 2004). La bioconversion et la biosynthèse d’acide
gras  sont  souvent  observées  chez  les  invertébrés  marins.  Ces  mécanismes  ont  été
particulièrement étudiés chez les copépodes, crustacés présents dans le régime alimentaire
de nombreuses espèces de poissons. Les copépodes ont la capacité de produire de grande
quantité les acides gras 20:1n-11, 20:1n-9, 22:1n-11 et 22:1n-9 (Sargent, 1978) qui sont
ensuite stockés sous forme d’esters d’acide gras. Les modifications et biosynthèse d’acide
gras  sont  moins  fréquentes  chez  les  poissons.  En  effet,  les  voies  de  biosynthèse  ou
bioconversion nécessitent la présence d’enzymes (Figure  6.2), qui pour certaines, sont
absentes chez la majorité des animaux (Sargent et al., 1999). C’est notamment le cas des
enzymes  désaturases  12  et  15  qui  permettent  la  production  de  18:3n3  et  18:2n3,
précurseurs d’ AGPI tels que l’'acide arachidonique 20:4(n-6) (AA), linolénique 18:2(n-6)
(LA),  α-linolénique  18:3(n-3)  (ALA),  eicosapentaénoïque 20:5(n-3)  (EPA)  et
docosahexaénoïque 2:6(n-3)  (DHA)  qui  font  partie  des  acides  gras  essentiels  au
développement et à la croissance des poissons (Dalsgaard et al., 2003 ; Ruess and Müller-
Navarra, 2019). Certaines espèces de poissons marins possèdent néanmoins ces enzymes
et sont donc en capacité  de biosynthétiser des acides gras essentiels.  Cependant,  cette
production ayant un coup énergétique élevé (Iverson et al., 2004), ces acides gras sont
préférablement et plus facilement récupérés via les ressources alimentaires (Sargent et al.,
1999; Tocher, 2003). Néanmoins, les poissons ont la capacité d’utiliser les précurseurs
14:0  et  16:0  pour  obtenir  16:1n-7,  18:1n-9  et  20:1n-11  par  désaturation  aérobique
catalysée  par  l’enzyme  ou  encore  par  la  simple  désaturation  des  précurseurs
précédemment cités. Les poissons ont également le matériel enzymatique nécessaire pour
produire les acides gras 16:0 et 18:0 ainsi que leurs dérivés 16:1n-7 et 18:1n-9 (Sargent et
al., 1989). Il semblerait également que le 22:1n-11 et le 20:1n-9 puissent être synthétisés
par les poissons bien que les mécanismes autour de cette biosynthèse restent encore flous.
Ces  possibilités  de  modifications  et  synthèse  apportent  une  certaine  flexibilité  aux
consommateurs, qui peuvent ainsi sélectionner les voies les plus adaptées à leurs besoins
métaboliques  et  aux  ressources  du  milieu  dans  lequel  ils  évoluent  et  s’alimentent.
Cependant,  lorsque  ces  acides  gras  sont  abondants  dans  le  milieu,  la  biosynthèse
endogène d’acide gras est souvent réprimée.
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Figure 6.2: Voies de synthèse des AGPI des séries (n-6) et (n-3). Elo : Elongase, Δ5, 6, 12, 15 désaturases
(Koussoroplis, 2010)

• Limites de cette méthode 

L’utilisation des acides gras présente certaines limites dans la mesure où ceux-ci
sont  rarement  attribuables  à  une  espèce  unique.  Les  producteurs  primaires  ont
généralement  des  compositions  globales  en  acides  gras  distinctes.  En  revanche,  ils
possèdent  rarement  des  marqueurs  lipidiques  uniques  qui  puissent  être  utilisés  pour
caractériser  leurs  contributions  aux  niveaux  trophiques  supérieurs.  Par  ailleurs,  les
invertébrés à la base de la chaîne alimentaires des juvéniles de nombreuses espèces de
poissons ont la capacité de modifier les acides gras alimentaires. Leur composition en
acide gras ne représente pas directement leur régime alimentaire (Kelly and Scheibling,
2012). De plus, selon la condition et la stratégie métabolique du consommateur les acides
gras ne sont pas métaboliquement stables (Dalsgaard, 2003). Par ailleurs, les acides gras
restent  difficilement  quantifiables et  ont  davantage  un intérêt  qualitatif.  Ainsi si  cette
méthode ne permet pas de donner une information quantitative, elle permet quand même
d’identifier au milieu de la diversité de sources dans les milieux lagunaires, les sources
les plus susceptibles de participer au régime alimentaire des poissons. (Dalsgaard, 2003). 
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6.4 Signature isotopique des sources utilisées dans les modèles
de mélange

Sources par Zone et Période δ15N δ13C

MAR 11.69 ± 1.54 -20.42 ± 0.93
MAV-MOP 9.96 ± 1.07 -17.55 ± 1.89
PHY-MOS 4.93 ± 0.77 -20.03 ± 1.13

MAV 11.11 ± 0.93 -17.23 ± 2.15
MAR 11.13 ± 0.82 -19.82 ± 1.22
MOP 7.97 ± 0.24 -21.55 ± 0.16
Phyto 4.45 ± 0.78 -20.07 ± 0.80
MOS 5.21 0.57 -21.37 0.34

MAV 9.31 ± 0.65 -15.91 ± 1.53
MAR 10.95 ± 0.57 -18.68 ± 1.17
MOP 8.39 ± 0.21 -20.60 ± 0.15
PHY-MOS 4.51 ± 0.72 -20.18 ± 0.63

MAV 10.25 ± 1.12 -17.47 ± 2.02
MAR 11.57 ± 1.42 -20.29 ± 1.00
MOP 8.56 ± 0.67 -19.68 ± 2.01
PHY-MOS 4.99 ± 0.73 -20.32 ± 1.15

MAV 10.31 ± 1.22 -16.65 ± 1.92
MAR 11.02 ± 0.65 -19.12 ± 1.27
MOP 8.18 ± 0.31 -21.07 ± 0.53
PHY-MOS 4.7 ± 0.74 -20.51 ± 0.78

MAV 10.01 ± 1.08 -17.32 ± 2.04
MAR 11.46 ± 1.35 -19.89 ± 1.28
MOP 8.77 ± 0.46 -19.2 ± 1.51
PHY-MOS 4.86 ± 0.75 -20.1 ± 1.00

MAV 10.23 ± 1.40 -17.29 ± 2.22
MAR 11.35 ± 1.46 -20.27 ± 1.45
MOP 8.30 ± 0.54 -20.41 ± 1.30
MOS 5.63 ± 0.83 -19.91 ± 1.35

Juin : Zone Ouest

Juin : Zone Centre

Juin : Zone Est

Juin : Zones Centre et Ouest

Juin : Zones Centre et Est

Juin : Zones Ouest et Est

Globale : Lagune
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