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RESUME

Les estuaires font partie des écosystémes les plus productifs de la planéte. Ils
constituent une zone d'importants échanges de matiéres et jouent a ce titre un role
capital pour les cycles biogéochimiques. Du fait de leur position a l'interface entre
domaines continental et marin, ils sont également un lieu de passage obligatoire pour
de nombreuses espéces de poissons migrateurs ou tiennent lieu de nourricerie et de
refuge. Ces systémes sont contraints par de nombreuses pressions de natures diverses
dont certaines en lien avec les activités humaines locales (p. ex. pécheries, transport
maritime, dragages, pollutions accrues, etc.). Ces altérations viennent s'ajouter a la
variabilité intrinséque de ces systémes naturellement complexes (variabilité spatio-
temporelle de difféerents facteurs environnementaux ; c.-a-d. température, salinité,
turbidite, etc.). Toutefois, une intensification de ces altérations, dont une partie est
associée a la composante climatique des changements globaux, est observée depuis
ces dernieres décennies. Ces modifications avérées et leurs incidences sur les
communautés biologiques constituent un enjeu en matiére de gestion des écosystémes
estuariens. Cependant, par manque de chroniques de données continues
suffisamment longues, peu d'études sur l'évolution a long terme de systémes
estuariens ont été réalisées a ce jour. Pour mes travaux, j'ai eu a ma disposition un
ensemble de chroniques uniques - acquises depuis 35 ans - associées a plusieurs
suivis écologiques de l'estuaire de la Gironde (notre site atelier). L'objectif général de
cette thése est de caractériser l’évolution globale du systéme dans son ensemble
(physico-chimie et biologie) et d'identifier les forcages impliqués. L’originalité de ces
travaux, par rapport aux études spécifiques déja menées, consiste a analyser
I’évolution de l'ensemble des descripteurs caractéristiques du fonctionnement dun
systéme modeéle et de qualifier la part relative aux forcages globaux. L'étude des séries
chronologiques, via une approche end-to-end basée sur des analyses multivariées,
permet d'identifier deux changements abrupts d'état de 1'écosystéme de 1'estuaire de la
Gironde, associés a des fluctuations hydroclimatiques a large échelle (bassin
Atlantique nord) mais aussi a une échelle plus locale (estuaire). Des hypothéses
relatives aux possibles mécanismes impliqués, reliant les altérations climatiques a
large échelle aux altérations observées a l'échelle des communautés biologiques
estuariennes, sont discutées. Un deuxiéme volet de la these, au travers d’une
approche modélisatrice basée sur le concept de niche d'Hutchinson, permet

d'identifier un changement de répartition spatiale, longitudinale, des populations de



copépodes estuariennes en réponse au réchauffement des masses d'eau et a la
marinisation de l'estuaire. Enfin un troisiéme volet de mes travaux a €té consacré a
l'étude spécifique d'une espéce de copépode invasive : Acartia tonsa. Suivant une
double approche modélisatrice permettant d'estimer a la fois les niches fondamentale
et réalisée de l'espéce, ces travaux illustrent l'importance relative des changements

climatiques qui ont facilité la colonisation et 1'essor de cette espéce dans 1'estuaire.

Mots clés : estuaire, évolutions a long terme, changement climatique, marinisation,

changement abrupt, analyses multivariées, niche écologique, copépodes, poissons.



ABSTRACT

Estuaries are among the most productive ecosystems on Earth. They constitute
important areas for materials exchanges and play therefore a crucial part in
biogeochemical cycles. Because of their location at the interface between marine and
continental realms, they are also a migratory path for different fish species and in
some cases, a nursery or a refuge area. These systems are submitted to many
pressures, some of them being related to anthropogenic activities (e.g fisheries,
maritime traffic, dredging, rising pollutions, etc.). These changes are superimposed to
the intrinsic variability of these naturally complex ecosystems (characterized by a
spatio-temporal variability of different environmental factors; i.e., temperature,
salinity, turbidity, etc.). However, since recent years, an intensification of these
alterations, being partly linked to the climatic component of Global Change, is
observed. These changes, already documented, and their incidence on biological
communities, constitute a challenge for the future management of estuarine
ecosystems. However, due to a lack of long-term continuous time series, for now few
studies on the long-term evolutions of estuarine systems have been reported. In this
work, I used a unique set of data (35 years) provided by an ecological monitoring of the
Gironde estuary (the model of estuary used in the study). The main objective of this
thesis is to characterize the evolution of the whole system (physico-chemistry and
biology) over the last three decades and to identify the forcings involved. The
originality of this work comes from a global analysis of the main estuarine descriptors
and from the evaluation of the relative contribution of global forcings. A study based
on multivariate analyses, through an end-to-end approach, reveals two abrupt shifts
in the state of the ecosystem of the Gironde estuary. These two changes appear to be
linked to hydroclimatic fluctuations at a regional scale (North Atlantic basin) and also
at a local scale. Some hypotheses on the possible mechanisms involved, linking the
large-scale climatic alterations to the changes observed on the biological estuarine
communities are discussed. A second study that uses a modeling approach based on
the ecological niche concept of Hutchinson, identifies a change in the spatial
(longitudinal) distribution of estuarine copepod populations in response to warming
and marinisation processes. Finally, a third work focuses on an invasive copepod
species: Acartia tonsa. A double modeling approach estimates both the fundamental
and realized niches of the species. The results highlight the relative importance of

climate changes that facilitated the colonization of the estuary by A. tonsa.



Key words: estuary, long-term changes, climate, marinisation, abrupt shift,

multivariate analyses, ecological niche, copepods, fish.
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CHAPITRE 1 : INTRODUCTION 2

1.1. Un contexte de changement climatique global avéré

De nos jours, la réalité du changement global fait consensus auprés de la
communauté scientifique d'experts sur le climat (GIEC 2001, GIEC 2007). Ils
définissent le changement climatique comme : "un changement d'état du systeme
climatique détecté (par l'emploi de tests statistiques) par le biais d'un changement de
moyenne et/ou de variance (variabilité des propriétés climatiques) et s'étendant sur une
longue période de temps, de l'ordre de la décennie et plus.” Ce changement peut a la
fois étre du a la variabilité naturelle du climat et résulter de l'activité humaine (de la
composante anthropique du changement climatique), au travers par exemple d'une
modification de la composition chimique de l'atmosphére : production anthropique de
gaz a effet de serre (dioxyde de carbone 'CO2', méthane 'CH4', protoxyde d'azote 'N2O',
et gaz fluorés ; Hughes 2000) ou changement d'utilisation des sols parmi d'autres

effets susceptibles de moduler l'incidence du climat.

L'incidence de ce changement climatique est perceptible a plusieurs échelles
d'espace et de temps. On distingue de fait classiquement le changement climatique
agissant a trés large échelle, globale ou planétaire, de changements pouvant s'observer
a une échelle plus locale. Parmi les processus observés a large échelle, de nombreux
travaux s'accordent a montrer une augmentation généralisée des températures
moyennes de l'air et des océans, une intensification de la fonte des glaciers, ainsi
quune hausse du niveau de la mer. D'apres les estimations du GIEC (2007), la hausse
globale des températures de surface est d'environ de + 0,74°C en 100 ans (contre +
0,6°C estimée en 2001), la perte d'étendue de glace en Arctique d'environ -2.7 % par
décennie depuis 1978 (et -7 % pour la couverture neigeuse des glaciers des montagnes
de I'hémispheére nord), alors que la hausse du niveau des mers observée est d'environ
+1.8 mm par an depuis 1961 (avec une intensification aprés 1993). Des changements
du climat régional (a échelle plus locale) sont également de plus en plus décrits,
principalement au travers (i) d'une hausse des températures, notamment des lacs et
rivieres, pouvant affecter la structuration thermique des colonnes d'eau et la qualité
des milieux et (ii) de profondes modifications du cycle de l'eau (p. ex. des phénomeénes
de marinisation ; GIEC 2007). Ces changements régionaux, divergeant d'une région a

l'autre, peuvent induire une hétérogénéité a 1'échelle globale.

Les conséquences de ces altérations abiotiques des écosystémes (en réponse a
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des changements avérés parmi lesquels l'augmentation de température, l'acidification
des eaux, les variations de teneurs en oxygéne dissous, ...) sont connues pour exercer
a leur tour une incidence sur les organismes et les systémes biologiques (Parmesan et
al. 1999, Hughes 2000, Walther et al. 2002). Parmi les effets les plus notables, il est
possible de citer des conséquences sur la physiologie des organismes (Arrhenius 1889,
Magnuson et al. 1979) et/ou sur leur phénologie (modifications de la temporalité de
processus biologiques), notamment un décalage temporel de leur période de
reproduction ou de migration (Edwards & Richardson 2004, David et al. 2007b). Ces
incidences figurent parmi des effets identifiés sur des populations se maintenant dans
des écosystémes en mutation et sont a distinguer de modifications pouvant résulter,
par exemple, de stratégies d'évitement. Parmi ces derniéres, des changements d'aires
de répartition, par exemple des déplacements de populations vers de plus hautes
latitudes, altitudes (en milieu terrestre) et/ou grandes profondeurs (en milieu marin)
(Pauli et al. 1996, Parmesan 1996, Parmesan et al. 1999, Thomas & Lennon 1999,
Nicolas et al. 2011) ont été documentés. Conjointement, cet ensemble de
modifications, observées a 1'échelle des communautés, induit une conséquence directe
ou indirecte sur la biodiversité des écosystémes. Cette incidence se traduit le plus
souvent par la mise en évidence du déclin, de la disparition du moins locale de
certaines espéces (notamment d'espéce boréales ; Edgar et al. 2005, Parmesan 2006,
Schwartz et al. 2006, Le Bohec et al. 2008), ou a l'inverse, de l'essor d’autres espéces
(tropicales ou thermophiles ; Quéro et al. 1998, Stebbing et al. 2002, Poulard &
Blanchard 2005, Rose 2005).

Les écosystémes cotiers et littoraux figurent parmi les écosystémes les plus
sensibles au changement global, étant soumis d'une part au changement climatique et
d'autre part a d'importantes pressions anthropiques de natures variées susceptibles
de moduler ou d'exacerber l'incidence du climat (Jouanneau et al. 1990, Castelnaud
1994, Mauvais & Guillaud 1994, Bamber & Seaby 2004, David 2006, Coupry et al
2008, Girardin et al. 2008).

1.2. Les écosystémes estuariens

1.2.1 Des systémes associés a de forts enjeux socio-écologiques

Ces écosystémes cotiers et littoraux, incluant les estuaires, occupent environ 6 %

de la superficie des eaux marines (Costanza et al. 1997) concentrant prés de 60 % de
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la population mondiale (Goodland 1995 ; et 75 % d'ici 2025, Bianchi 2007) et figurent
également parmi les zones les plus productives de la planéte (les estuaire supportent
jusqu'a 80-90 % des péches américaines - pour les seuls estuaires américains ;
NSCEC 1998). Les estuaires contribuent a 33% de la valeur économique des systémes
marins (Costanza et al. 1997), constituant, par ailleurs, des zones dites d'interface
entre domaines continental et marin. Aussi ces écosystémes sont-ils souvent associés
a de forts enjeux économiques et sociaux, constituant historiquement d'importantes
voies de navigation, de concentration de population (22 des 32 villes les plus peuplées
sont situées sur des estuaires ; soit prés dun tiers de la population mondiale) et
d'activités industrielles. Ces systémes hautement productifs (Costanza et al. 1997) ont
également une grande importance écologique, constituant un lieu de nourricerie
(Pasquaud et al. 2012) et un couloir migratoire pour de nombreuses espéces -
notamment de poissons et d'oiseaux -, mais aussi une zone de croissance ou encore

de refuge (Rochard et al. 1990, McLusky & Eliott 2004, Pasquaud et al. 2012).
1.2.2 Définition physique d'un estuaire

D'apres Pritchard qui en donne une premiére définition en 1955, les estuaires se
définissent comme : "des bras de mer semi-clos avec une libre connexion avec la mer et
dont l'eau de mer est diluée par des apports en eau douce". Cette définition assez large,
basée sur la physique, regroupe les estuaires formés d'embouchures et/ou de vallées

immergeées, les fjords, les lagunes et les estuaires issus de processus tectoniques.

Cette premiére définition, complétée par Potter et al. (2010), inclut une vision
temporaire possible des estuaires pour lesquels la connexion avec la mer peut étre
non-permanente (exemple de certains estuaires australiens ou d'Afrique du Sud). La
vision des géologues Harris & Heap (2003) ajoute une complexité supplémentaire a ces
premieres descriptions en y intégrant une vision sédimentaire des estuaires pouvant
étre considérés comme des puits a particules, d'origine soit continentale, soit marine.
Ces systéemes, géologiquement jeunes, sont en effet naturellement voués a un
comblement dans le cas d'un taux d'accumulation sédimentaire constant (Ray 2005).
Enfin, d'un point de vue géomorphologique, on distingue classiquement les estuaires
en fonction du processus physique dominant qui les gouverne : les débits des riviéres,

la marée (énergie tidale) ou les vagues (Dalrymple et al. 1992).



CHAPITRE 1 : INTRODUCTION 5

1.2.3 Vision biologique : le paradoxe estuarien

Eliott & McLusky (2002) insistent les premiers sur la nécessité d'une prise en
considération des compartiments biologiques dans la définition et la caractérisation
des systémes estuariens (ce qui n'était pas le cas dans les précédentes définitions
évoquées jusque la). En effet, les estuaires, de par leur contexte changeant depuis
l'aval (embouchure), jusqu'a leur limite amont (limite de pénétration haline, Pritchard
1955 ; et/ou de perception de la marée dynamique, Fairbridge 1980), offrent aux
organismes qui le peuplent une succession ou mosaique d'écosystémes. Cela tient
principalement aux différents gradients physiques et chimiques qui les caractérisent.
A cette structuration du milieu répond généralement une répartition spatiale des
différentes espeéces. Celles-ci sont naturellement soumises a une forte variabilité des
conditions environnementales de leur écosystéme (variabilité tidale, saisonniére et a
long terme ; Castel 1993, David 2006). On parle souvent de "paradoxe estuarien"!
(Eliott & Quintino 2007) pour caractériser la difficulté a distinguer la variabilité
naturelle du milieu de celle liée aux activités humaines. Eliott & Quintino nuancent

toutefois I'emploi du terme de stress pour les organismes estuariens :

- (i) expliquant la nécessité de considérer la variabilité naturelle des conditions
environnementales estuariennes comme stressante pour les seuls organismes dont la
gamme de tolérance ne concorde pas avec les conditions rencontrées et/ou

changeantes du milieu (c'est-a-dire sensu Hutchinson une inadéquation de leur niche) ;

- (ii) rappelant aussi l'importance de considérer les estuaires comme des continuums

biologiques régis par des gradients environnementaux ;

- (iii) et insistant sur le fait que la biodiversité (ou la forte richesse spécifique) n'est pas

un pré-requis pour le bon fonctionnement écologique (d'un estuaire).

De fait, ces systémes sont généralement caractérisés par une paucispécificité (nombre
d'espéces autochtones recensées faible) associée dans le méme temps a une forte
productivité. Ceci pourrait s'expliquer par la bonne adaptation des espéces en
présence et/ou leur caractére euryéce (espéces souvent euryhalines et/ou

eurythermes ; McLusky & Eliott 2004).

1 estuarine quality paradoxe (Eliott & Quintino 2007).
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1.3. Conceptualisation et problématisation du sujet d'étude

Dans le contexte actuel de changement global, il semble pertinent de s'interroger
sur le devenir, 1'évolution, voir 1'adaptabilité de ces espéces a un environnement plus
stressant encore. La question se pose notamment de savoir si, considérant un systéme
modeéle, trés anthropisé (forcage local) et naturellement variable, il serait possible de
détecter un signal climatique (forcage global) agissant sur 1'écosystéme estuarien. En
effet, de récents travaux ont montré que de profonds changements s'opéraient au
niveau de ces systémes estuariens (Scavia et al. 2002, Goberville et al. 2010, Cloern et
al. 2010, Goberville et al. 2011). Si des changements ont largement été décrits en
milieu marin comme dans ['Atlantique nord, par exemple en terme de modification et
de remontée de limites d'aires de répartition (Quéro et al. 1998, Cabral & Ohmert
2001, Delpech 2007) ou encore de structure de communautés en réponse a des
forcages climatiques (oiseaux et ichtyofaune, Brunel & Boucher 2007, Luczak et al
2011), d'autres l'ont été en milieu continental (rivieres : poissons, Lassalle & Rochard
2009, invertébrés, Floury 2013 ; lacs : phytoplancton, Anneville et al. 2002). La
question du comportement des zones d'interface, quant a elle, reste peu étudiée et se

posent notamment la question de :

- (i) la nature des réponses des organismes estuariens (modification de répartition

intra-estuaire, de phénologie des organismes, etc.),

- (ii) leur réactivité aux modifications de leur environnement (existence d'une réponse ?
délai de réponse ?) et de la linéarité ou non des réponses environnementale et

biologique,

- (iii) l'échelle des changements opérés a la fois en terme de diversité (nombre

d'espéces concernées) et d'emprise spatiale des processus (échelle globale vs locale).

Chacun de ces points a ainsi fait l'objet d'un travail spécifique accepté ou sous
presse. Le premier point est abordé dans le chapitre 3, les deux suivants font l'objet

du chapitre 4, alors que le chapitre 5 est consacré a un cas d'étude détaillé ci-apres.

1.3.1. Evolution pluri-décennale de la répartition spatiale des communautés

biologiques (zooplancton et ichtyofaune) estuariennes
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Considérant un systéme estuarien macrotidal modéle, 1'estuaire de la Gironde, le
premier questionnement s'est porté sur la répartition spatiale des communautés
biologiques en présence. Ce questionnement fait suite a de précédents travaux ayant
identifié des changements dans la physico-chimie de l'estuaire (marinisation,
réchauffement des masses d'eaux, etc... ; David et al. 2005, Goberville et al. 2010). Le
choix a été fait de s'intéresser a une communauté biologique, le zooplancton (et plus
précisément les copépodes), dont la répartition spatiale est inféodée a la courantologie
locale et est susceptible de refléter de possibles modifications de propriétés des masses
d'eaux (p. ex. de température ou salinité). Il était suspecté que ces organismes soient
les témoins d’une possible remontée vers 1'amont du systéme planctonique estuarien
en réponse au réchauffement et a la pénétration accrue de masses d'eaux marines. Il
s'agissait également de tester l'hypothése de remontée passive des organismes
(considérés comme des particules inertes), comme proposé par Castel & Veiga (1990),
versus une hypothése de remontée passive associée a un comportement. Pour cette
étude, deux points de comparaison de l'estuaire (deux états de référence) ont été
considérés, distants d'environ une trentaine d'années d'intervalle (1975-76 versus

2003).

L'hypothése sous-jacente est en accord avec le principe de la niche d'Hutchinson
(1957) et considére les processus de réchauffement et de marinisation (pénétration
accrue de masses d'eaux marines) avérés de plusieurs systémes estuariens (David et

al. 2007b, Goberville et al. 2010).

Cette hypothese a consisté a supposer qu'il serait possible d'observer ou de
détecter un changement de répartition spatiale des organismes se maintenant dans une
région estuarienne leur garantissant des conditions environnementales favorables /

adaptées a leur physiologie.

Cette hypothése, est par conséquent basée sur le postulat que les espéces
occupent une "niche écologique" définie comme un hyper-volume pour lequel chaque
dimension de l'espace représente une ressource (alimentaire, substrat, etc.) ou une
condition environnementale (température, salinité, etc.) telle que l'on observe
classiquement une distribution gaussienne des espéces avec des maxima de densité
associés a une gamme spécifique de valeurs pour chaque parameétre ou dimension

donnée (Figure 1).
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Figure 1A : Schéma adapté et
simplifié du concept écologique de
niche d'Hutchinson (1957). D'apres
Chevillot (2011).

Species density

@ (b
Temperature —» g
E
=
T —
emperature
“ P
__%* Sk i Figure 1B : Exemple illustré de la niche
= X -
£ & /J écologique (sensu Hutchinson) a une (a),
2 o,é 7}/ 7]/
T O T deux (b) et trois (c) dimensions. D'apres le
/
i . cours de G. Wilkinson et L. Wolfenbarger.
Temperature

Considérant deux parameétres environnementaux, la température de 1'eau et
la salinité, reflétant les modifications actuelles du climat (GIEC 2001, 2007) et connus
a la fois pour gouverner le métabolisme et la physiologie des organismes (Arrhenius
1889, Magnuson et al. 1979, Mauchline 1998, Beaugrand & Reid 2003), une approche

modélisatrice a été développée. Il s'agissait :

- (i) de caractériser l'enveloppe environnementale (niche restreinte a deux dimensions)

de difféerentes espéces de copépodes?,

- (ii) de tester l'existence d'une possible modification de répartition spatiale de ces

populations,

- (iii) et le cas échéant, de voir si cette modification de répartition pourrait étre reliée

2 Remarque : Seules données biologiques disponibles pour les deux états de référence. Un travail

complémentaire a été réalisé sur l'ichtyofaune en collaboration avec des colléegues d'Irstea (Annexe 1).
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aux modifications environnementales en lien avec le changement climatique (c'est-a-

dire avec le réchauffement des masses d'eau et la marinisation).

Les détails méthodologiques et conceptuels de ce premier questionnement sont

repris dans les chapitres 2 et 3, au travers d'une premiére publication scientifique.

1.3.2. Evolution des systémes estuariens: changements graduels ou

changements d'états abrupts de 1'écosystéme ?

Bénéficiant d'une longue chronique de données unique (d’'une trentaine d’années)
nécessaire a l'étude de modifications a long terme, je me suis logiquement interrogée
sur le continuum temporel des changements intervenus. Si la premiére étude renseigne
sur la comparaison de deux visions instantanées du systéme estuarien, il manquait a
la compréhension une vision complémentaire continue dans le temps. Cette partie
s'est attachée plus précisément a 1'étude des évolutions a long terme, graduelles ou
non, linéaires ou non linéaires, des compartiments biologiques estuariens suivis (a
savoir le phytoplancton par le biais d'un proxy de la biomasse chlorophyllienne - la

concentration en chlorophylle a -, le zooplancton et l'ichtyofaune).

La question de la linéarité des réponses des communautés biologiques se pose en
effet dans un contexte de changement climatique en cours dans la mesure ou de
précédents travaux sur ces mémes compartiments en milieu marin, continental et
estuarien ont permis de détecter des effets de seuil et des changements abrupts au
sein des communautés (Anneville et al. 2002, Weijerman et al. 2005, deYoung et al
2008, Scheffer 2009, Cloern et al. 2010, Luczak et al. 2011). Parmi les facteurs
impliqueés, l'incidence du climat, par exemple au travers d'une augmentation graduelle
des températures, observée a large échelle ces derniéres années (Reid & Beaugrand
2012), additionnée a des pressions anthropiques locales croissantes, a permis a
certains écosystémes d'atteindre des points de non-retour ou ‘'tipping points”
(Millenium Ecosystem Assessment 2005). On parle classiquement de changement
abrupt ("shift” ou "abrupt shift" ; deYoung et al 2008) ou dans certains cas de

transition critique d'état d'écosystéme (’critical transition" sensu Scheffer 2009).



CHAPITRE 1 : INTRODUCTION 10

deYoung et al. (2004) définissent ces changements abrupts comme "des
changements soudains entre deux états contrastés d'un systeme". Ils précisent que le
qualificatif 'soudain' se rapporte a une période de temps de basculement dun état a
l'autre du systéme relativement succincte en comparaison avec la durée des états

contrastés persistants (Figure 2).

Ecosystarn state
¥
.
..

]
® L ]
.
&
‘.
8
.'I
@

(a) (b) (c)
Physical environmental state (e.g.

temperature, stratification, wind

stress)
Figure 2 : Définition illustrée (a) d'une évolution linéaire graduelle d'état
d'écosystéme, (b) d'un changement abrupt d'état d'écosystéme réversible et (c)

irréversible ou ‘catastrophic regime shift. Source : deYoung et al. 2004.

Parmi les forcages les plus fréquemment identifiés, ils citent le réchauffement
global et les oscillations climatiques a large échelle au niveau de l'atmosphére et des
océans (qui sont les plus facilement observables). La détection de ces changements
d'état d'écosystéme est le plus souvent évaluée a partir de variables descriptives. Ils
coincident fréequemment avec des franchissements de valeurs seuil liés a l'existence de
barriéres physiologiques (thermiques par exemple) pour les organismes pouvant
conduire a des changements détectés a l'échelle des populations ou des communautés
biologiques (Weijerman et al. 2005, Beaugrand et al. 2008). Dans certains cas, ces
franchissements de valeurs seuil correspondent a l'effet de facteurs traduisant
l'intensification de pressions locales, ou encore d'une action conjointe de facteurs (p.
ex. climatiques - globaux et/ou locaux - et anthropiques). Un autre point intéressant
était de savoir si considérant ce systéme modele, trés anthropisé et naturellement
variable, il serait possible de détecter un signal/forcage climatique agissant sur
I'écosystéme estuarien (modifiant par exemple son fonctionnement) et par quelle voie

d'action.
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L'autre question directement associée a celle de l'existence et le cas échéant, a la
nature (linéaire, graduelle ou non) des réponses a long terme des communautés
estuariennes, est celle des forcages agissant sur ces communautés mais aussi celle de
la temporalité des réponses (des communautés biologiques notamment) et de la
réactivité du systéme dans son ensemble (depuis l'environnement jusqu'a la biologie).
deYoung et al. (2008) ou encore plus récemment Beaugrand (com. pers.) rappellent
que le travail a 1'échelle de compartiments abiotiques et biotiques doit inclure une
réflexion autour de la possible existence de décalages temporels dans les réponses des
organismes a une méme pression (Beaugrand 2004). Parmi les hypothéses avanceées, il
est possible de citer des différences liées aux cycles de vie des organismes, a leur
longévité ou encore a des réponses non uniformes au sein des différentes
communautés (liées aux tolérances ou traits d'histoire de vie divergents d'une espéce a

l'autre).

Ce second questionnement est développé dans le chapitre 4 au moyen d'une
approche end-to-end intégrant les producteurs primaires jusqu'aux prédateurs
supérieurs (poissons). Les détails méthodologiques sont présentés dans la publication
scientifique, intégrée au chapitre, mais aussi en partie dans le chapitre 2 (sketch
diagram détaillé en chapitre 2.5.2). L'une des spécificités supplémentaire de cette
étude est aussi d'intégrer a la fois des facteurs climatiques globaux (agissant a
I'échelle du basin Atlantique nord) et locaux permettant d'évaluer l'emprise spatiale
des processus forcants potentiellement impliqués. Enfin, I'emploi d'outils multivariés
adaptés apporte une information sur les possibles espéces ou taxons répondant a de

possibles changements d'environnements3.

1.3.3 Etude de cas : le changement climatique peut-il favoriser la colonisation

d’un estuaire par une espéce invasive ?

Parmi les évolutions a long terme précédemment observées sur les communautés
biologiques au sein du site atelier, la Gironde, les résultats de la thése de David (2006)

avaient mis en évidence le succeés de l'établissement d'une espéce de copépode

’ Une seconde publication (Annexe 2), en collaboration avec des collégues d'Irstea Bordeaux, vient

compléter certains résultats spécifiques a l'ichtyofaune.
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invasive : Acartia tonsa (Dana, 1849 ; Figure 3). L'hypothése du vecteur introductif
proposé serait celui d'un transport par eaux de ballast (David et al. 2007b). La
description de la série temporelle des abondances de l'espéce alors disponible mettait
en évidence une progression exponentielle de l'espéce et son établissement avéré
depuis la fin des années 90. L'espéce a ainsi atteint des abondances similaires a celles
de l'espéce dominante native du systéme, Eurytemora affinis (Poppe 1880). Une des
hypothéses avancée pour expliquer le succés de cette colonisation par l'espéce était le
réchauffement et la marinisation du systéme. Dans cette derniére étude, cette

hypothése est testée.

Le postulat de départ est qu'une espéce introduite, si elle est transportée dans un
nouvel écosystéme, parvient a se maintenir puis a coloniser en densité conséquente
son nouvel environnement sous réserve de trouver des conditions favorables. Ces

conditions peuvent notamment regrouper :
- (i) une niche vacante / exploitable,

- (ii) des ressources spatiales et/ou nutritives disponibles,

Femelle: A allure (vue
drosale); B, urosome ; C, PS5,
Miile: D, allure (vue dorsale);
E. urosome : F, P5.

Figure 3 :

A. Planche d'identification du
copépode calanoide Acartia tonsa
d'aprés Mazzochi et al. 1995.

B. Photo d'A. tonsa au microscope.
(Collection du musée Micropolitan,
U.K.).
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- (iii) des interactions biotiques favorisant son essor (ex: espéce compétitive,
prédation + mortalité naturelle inférieure a la production de l'espéce, stratégie

de survie, etc.)

- (iv) et une gamme de valeurs mesurées de parameétres environnementaux
rencontrée compatible avec la niche fondamentale (au sens de physiologique) de

l'espéce.

C'est principalement ce dernier aspect qui a été étudié, notamment afin de tester
si les conditions environnementales, en actuelle évolution en relation avec le
changement climatique, pourraient "expliquer" l'établissement de l'espéce dans notre
systéme. Plus précisément, il est tenté de répondre a la question : dans quelle mesure
les modifications environnementales li€ées au changement climatique peuvent-elles
expliquer 1'établissement d'une espéce nouvellement introduite ? Ou en d'autres

termes : quelle est la part du climat ?

Afin de répondre a ce dernier questionnement, dans la continuité des précédents
travaux, a été utilisée une double approche modélisatrice. Sont de nouveau considérés
les deux mémes parameétres environnementaux que dans le chapitre 3, a savoir la
température de l'eau et la salinité, témoins des modifications actuelles du climat
(GIEC 2007) et exercant une incidence sur le métabolisme et la physiologie des

organismes - notamment des copépodes - (Mauchline 1998).

L'une des particularités de la démarche suivie a été de permettre d'appréhender
les différences entre la niche réalisée de l'espéce et sa niche fondamentale (Figure 4).
Hutchinson distingue de fait ces deux niches (Figure 4). Ces travaux ont ainsi
permis, au travers d'une modélisation d'enveloppe environnementale (sur le modéle de
celle du chapitre 3 mais adaptée a A. tonsa) mais aussi par discrétisation des données,
d'estimer la niche réelle de l'espéce et de la confronter a des données empiriques.
L'emploi du modéle non-paramétrique probabiliste de niche écologique NPPEN
(Beaugrand et al. 2011) a ensuite permis une estimation de la niche fondamentale de
l'espéce. C'est par l'emploi combiné de ces deux types d'estimation qu'est évalué si le
changement climatique, au travers d'un réchauffement et d'une marinisation des

masses d'eau, peut avoir favorisé 1'essor de 1'espéce.
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Ce dernier questionnement est développé dans le chapitre 5. Il est présenté sous

la forme d'une publication scientifique acceptée par la revue PLOSONE.

L'ensemble des publications présentées dans les différents chapitres ou annexes a
été mis au format du manuscrit de these afin d’avoir une homogénéité de présentation et

d’en faciliter la lecture.

- _ . . - . Fundamental
Niche
n
§ Realized
> Niche
©
=
*

Resource axis

- "La niche écologique d'une espéce, si elle est limitée par des facteurs abiotiques, définit une niche
fondamentale (au sens de physiologique) et la variabilité spatiale des conditions abiotiques dans un
espace géographique détermine l'habitat potentiel d'une espéce.

- Les niches des espéces peuvent étre plus restreintes encore sous leffet d'interactions biologiques
directes ou indirectes (p. ex. utilisation d'une ressource ou substrat par une autre espeéce), ce qui conduit
a l'obtention d'une niche réalisée."

Figure 4 : Définitions illustrées de niche réalisée et niche fondamentale. (D'aprés le cours de B.
K. Penney.)
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Problématique générale de la thése

Quelle est la réponse des écosystémes estuariens (zones d'interface), et notamment de leurs communautés
biologiques, face au changement climatique ? Cas d'étude d'un systéme modéle : la Gironde

y échelle locale
Forgage anthropique (local)

Climat
et globale
Modifications des conditions 7| —marinisation,
environnementales - réchauffement des masses d’eau,
(littoral frangais. Goberville er al. 2010; Gironde : David er

al. 2005, 2007. Savoye ef al. 2012) ) séveres étiages. etc.

1
Communautés biologiques

Phytoplancton zooplancton poissons

Réactivité de ces communautés au C.C. ?

Changements graduels ?
Linéaires ? ou pas ?

= évolutions a long-terme ? \‘

4 Modifications spatiales ? /

transport passif ?

Incidence sur la niche |
écologique des espeéces ? | * adaptation écol *
= physiologie

comportement actif ?

2. Chapitre 4

=> Niche vacante ? modifiée 7.

|
1. Chapitre 3

|
3. Chapitre 5

Questionnements spécifiques

1. Des modifications de répartitions spatiales sont-elles observées en relation avec les changements environnementaux
(réchauffement et marinisation du systéme) ? = étude axée sur des organismes modéles, traceurs de masses d'eaux: témoins passifs de ces processus?
Test de I'hypothése de remonté des organismes vs. d'une remonté + d'un comportement.
2.

Ces évolutions 'rempor‘elles cor'r'espondenf—elles et sont elles sous-tendues par des processus linéaires ou non linéaires ? Quel
est le niveau de réactivité du systéme ? A quel(s) forgage(s) ?

Dans quelle mesure le changement climatique permet-il d'expliquer la colonisation d'un nouvel écosystéme par une espéce
introduite (A.tonsa)?

*N.B. Dans ce schéma, nous dissocions la plasticité écologique’ (gamme de paramefres environnementaux tolérée par lespéce) de la plasticiteé phénotypique
(capacité d'un génotype d produire différents phénotypes en fonction d'un chang t denvironnement).




16

[ CHAPITRE 2 : MATERIEL & METHODES J




CHAPITRE 2 : MATERIEL & METHODES 17

/ Evolution pluri-décennale de I'estuaire de la Gironde : principaux acquis \

Ces acquis s'appuient essentiellement sur des études exploratoires des jeux de données récoltés
dans |'estuaire depuis la fin des années 1970.

- Caractérisation de tendances environnementales a long-terme (David et al. (2005, 2007), Pasquaud
(2006), Béguer (2009), Savoye et al. (2012))

ces derniéres sont reprises pour parties dans 'Encadré 3 (confirmées avec 2-6 années
supplémentaires)

- Observation de modifications physico-chimiques en réponse a un forgage climatique régional
(a I'échelle du littoral francais; Goberville 2010, Goberville et al. 2010) :

modification du régime des vents zonaux dans |'Atlantique nord avec une potentielle
incidence sur les patterns de précipitations et /n fine sur les concentrations en sels
nutritifs et chlorophylle a via les débits

caractérisation d'un changement abrupt observé a I'échelle de plusieurs écosystémes
cotiers (fagade Atlantique, Manche et Méditerranée) ca. 2000.

- Mise en évidence de grandes évolutions pluri-décennales au sein des communautés estuariennes
(phytoplancton, zooplancton, David et a/. 2005, David et al. 2007, poissons, Rochard & Pronier 1990,
Delpech 2009, Nicolas et al. 2011, Lassalle & Rochard 2009, Pasquaud et a/. 2012, petite faune vagile,
Béguer 2009) :

baisse des concentrations en chlorophylle aactive,
diminution des abondances du mysidacé Mesopodopsis slabberi (réchauffement? 1978-2002),

pas de tendance (a long-terme) observée sur les autres especes natives de zooplancton,
mais colonisation de |'estuaire par une espéce de copépode introduite, Acartia tonsa et
observation d'une tendance exponentionnelle : hypothése d'effets conjoints de la
marinisation, du réchauffement et d'activités anthropiques locales (centrale),

remonté des especes de copépodes A. bifilosa et E. affinis en réponse a la remonté du
B.V.,

modification de la saisonnalité d'A. bifilosa (compétition avec A. tonsa),

modification de la dynamique de population d'E affinis associée a une réduction mar-
quée du nombre d'ceufs portés par femelle,

évolutions décennales contrastées entre especes de poisson de |'estuaire,

modification de l'aire de répartition spatiale d'especes estuariennes (échelle de cétes
européennes Atlantique) vers de plus hautes latitudes,

déclin de plusieurs especes de poissons amphihalines en limite sud d'aire de répartition
\ apparition d'une espece de crevette exotique, Palaemon macrodactylus (1998) /
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Cette these s'inscrit dans un continuum de travaux (a différentes échelles spatio-
temporelles) consacrés a l'étude du fonctionnement des écosystémes estuariens dans un

contexte de changement global et considérant comme systéme modele, la Gironde.

Ce travail s'appuie par conséquent sur les acquis issus de ces travaux, notamment les
analyses exploratoires réalisées sur les chroniques de données acquises depuis 1975
(cf. Encadré 2). Aussi, au lieu de reprendre le méme type d’analyses, ce qui ne
constituerait qu'une mise a jour de résultats acquis 2-5 ans plus tot (David et al. 2005,
2007a, 2007b, Béguer et al. 2009, Delpech 2009), ces derniers s'appuyant sur
l'exploitation des mémes séries temporelles, quelques exemples de séries brutes sont

présentées dans l'Encadré 3.

2.1. L'estuaire de la Gironde : site atelier et modéle

2.1.1. Caractéristiques physiques du systéme estuarien

2.1.1.1. Le plus grand estuaire sud-ouest Européen

Considéré comme le plus grand estuaire

b d’Europe  Occidentale  (Salomon  2002),

| l'estuaire de la Gironde nait de la confluence

de la Garonne et de la Dordogne au niveau du
Bec d'Ambés (45°02°21.24”N, 0°36’02.25”W) et
; 3 ;:s.«, s'étend sur environ 76 km jusqu'a son point le
| v ) plus aval, a la pointe de Grave (rive gauche ;

<ol 45°35’21.35”N, 1°02722.31”W) et/ou a la

45 . e, 0 & l_.,.m-m?: pointe de la Courbe (en rive droite). Cette
BORDEAUX so€™ |
PESSAC

limite correspond également a celle de la

| marée dynamique ou "Tidal Freshwater Area"

PORTETS i
L4
- I

ARCACHON & \X ' (TFA ; Eliott & Hemingway 2002).

i

I
LAIREOLE

. 2
LANGON ! <
&

' Couvrant une superficie de 635 km? a

Limite amont deemonted - pleine mer, l'estuaire de la Gironde draine un

de la marée dyvnamigue

Figure 5 : Carte de l'estuaire de la Gironde
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bassin versant d'environ 71 000 km? (bassins de la Garonne et de la Dordogne

confondus). Il peut étre classiquement subdivisé en quatre zones distinctes : 'estuaire

fluvial (en amont du bec d’Ambes), l'estuaire amont (Bec d’Ambes a St-Christoly),

l'estuaire aval (aval de St-Christoly) et 'embouchure (en aval de la pointe de Grave ;

Figure 5).

2.1.1.2. Un contexte hydro-sédimentaire particulier

Figure 6

MAREE

i

ESTUAIRE HYPERSYNCHRONE

EMBOUCHURE

RIVIERE
- AMONT

¢ Définition d'un estuaire hypersynchrone

(adapté de Sottolichio 1999).

Marnage

ontant Perdant

heure |

Vitesse de courant
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|
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Figure 7 : Asymétrie de la marée
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Figure 8 : Boites a moustache de la variabilité intra-
annuelle des débits (m3.s!) de l'estuaire de la Gironde

(période 1975-2009).
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(d'apres Allen et al. 1980).

L'estuaire de la Gironde
est décrit comme un estuaire
macrotidal « type » avec un
marnage variant entre 1,5 m
(lors des marées de faibles
coefficients) et 5 m (aux forts
coefficients  de

Sottolichio & Castaing 1999).

marée ;

Il est soumis a des marées de

type semi-diurnes de période
d'environ 12h25. L’onde de

marée se modifie lors de sa

propagation au sein de
l'estuaire ; son amplitude
augmentant lors de sa

progression vers l'amont du

fait a la fois de la convergence
des rives et d'une diminution
de profondeur (Figure 6). Aussi
l'estuaire est-il décrit comme
(Le  Floch
1980,

hypersynchrone

1961, Allen et al

Latouche & Jouanneau 1994).

Par ailleurs, le rétrécissement

de la section d’écoulement
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de lestuaire augmente également lintensité des courants de marée devenant
dissymétrique au profit du jusant (Figure 7). Les courants de flot (de marée montante)
de plus courte durée sont ainsi plus intenses que ceux de jusant (de marée

descendante ; Allen et al. 1980, Castaing 1981).

De régime hydrologique pluvionival, l'estuaire est alimenté par d'importants
apports automnaux et hivernaux en précipitation, apports renforcés par la fonte des
neiges (Pyrénées) au printemps. Le débit moyen de la Gironde est estimé a ~ 989 m3.s-
I par Allen et al. (1972). Désormais, il est couramment évalué a partir de la résultante
de mesures journalieéres effectuées par les autorités du Grand Port Maritime de
Bordeaux a La Réole (débit de la Garonne) et a Pessac-sur-Dordogne (Dordogne). Cette
évaluation, négligeant les apports d'affluents tels que la riviére Isle ou de la Dronne,
sous-estime d'environ 15 % la valeur réelle des débits moyens de la Gironde (Schéafer
et al. 2002). Le cycle saisonnier des débits de la Gironde est caractérisé par des
maxima hivernaux associés a d'importantes crues (principalement en janvier-février) et

par des minima (< ~700 m3.s-1) estivaux lors des étiages de juillet-septembre (Figure

8).

Cette forte variabilité des apports continentaux d'eau douce de l'amont répond a
une importante variabilité des apports océaniques pouvant étre jusqu'a 30 a 40 fois
plus importants (Allen et al. 1977) et perceptibles jusqu'a prés de 180 km de
I'embouchure (Sottolichio & Castaing 1999). Cependant, durant les périodes de forts
débits, une forte advection fluviale peut réduire l'incidence de la marée dynamique,
repoussant alors la limite tidale (TFA) trés en aval. A linverse, en période de fort
étiage, celle-ci peut étre déplacée trés en amont. Une stratification de la colonne d'eau
étre moins

peut plus ou

marquée a l'aval selon

douce

eau -
salée —
Figure 9 Circulation résiduelle et transport de

particules fines de sédiment 1986

modifié par Sottolichio 1999).

(d'apres Dyer,

l'importance des débits ; avec

des eaux douces, moins denses,
en surface et des eaux marines
sur le fond. Cette stratification
est moins

importante vers

l'amont (Allen et al. 1972), voire
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quasi-inexistante dans la zone médiane de l'estuaire, par exemple face a la centrale (J.

Castel com. pers. dans David et al. 2007D).

Combinée a cet écoulement d'eaux douces en surface et d'eaux salées en
profondeur, la forte accumulation de matiéres en suspensions (MES ; Sottolichio &
Castaing 1999), liée au lessivage des 71000 km? du bassin versant de la Gironde, est a
lorigine de la formation dun "bouchon vaseux" (zone de turbidité maximum pouvant
dépasser 1 g.l'!l; Castaing & Allen 1981, Etcheber et al. 2011). Ce bouchon vaseux
résulte plus précisément du piégeage de particules fines du fait d'une circulation
résiduelle en amont de l'intrusion saline (Figure 9). Ce dernier, réparti autour de

I’isohaline 0,5 P.S.U. (Practical Salinity Unit ; P.S.U.), marque donc le front entre les

masses d’eaux marines et continentales (Sottolichio & Castaing 1999, Allen & Ingram

2002).

Directement lié aux variations

étiage crue

de conditions hydrologiques (débits
versus onde de marée), l'estuaire

présente également un gradient halin

depuis l'embouchure (salinités les

plus élevées) vers l'amont (avec des
salinités quasi-nulles dans l'estuaire
fluvial ; voir Figure 5). Cependant
B Salinité supérieure 4 18 l'estuaire présente également wune

Salinité comprise entre 5 et 18 . 1o, - e ey
Salinité comprise entre 0,5 et 5 variabilit¢ temporelle de salinité

Salinité inférieure a 0,5

Figure 10 : Gradient de salinité et associée au  cycle ftidal (maxima

différenciations de 3 / 4 zones distinctes dans observés au flot et a pleine mer) mais
l'estuaire de la Gironde (d'aprés Lobry 2004). i . .
également au coefficient de marée et
a l'importance des débits (maxima en fin d'été et minima hivernaux). Par ailleurs, un
gradient de salinité transversal peut étre observé du fait d'isohalines obliques par
rapport aux berges (de plus faibles valeurs étant observées sur la rive droite). En
considérant différentes classes de salinité, l'estuaire est classiquement subdivisé en
trois régions distinctes : l'estuaire oligo-halin (< 5 P.S.U.), ’estuaire méso-halin (5 a 18

P.S.U.) et I'estuaire poly-halin (> 18 P.S.U. ; Figure 10).
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2.1.1.3. Un milieu sous fortes contraintes : climatiques et anthropiques

Outre ses caractéristiques environnementales naturellement fluctuantes,
l'estuaire de la Gironde possédant une importante variabilité spatio-temporelle de
nombreux parametres (David et al. 2005, David 2006), de récentes études ont mis en
évidence d'importantes modifications a long terme du contexte environnemental au
court de ces trente derniéres années (David et al. 2005, Cazaubon 2006, David 2006,

Delpech 2007, Etcheber et al. 2011, Savoye et al. 2012).

L'estuaire de la Gironde, est soumis comme de trés nombreux systémes
estuariens a la fois a un forcage climatique naturel agissant a échelles globale et locale
- en partie amplifié par les activités humaines (composante anthropique du
réchauffement climatique) - et a d’autres pressions anthropiques de natures diverses.
Le réchauffement climatique a induit de profondes modifications du contexte physico-
chimique de l'estuaire de la Gironde. L'une des premiéres conséquences sans conteste
est un réchauffement avéré des températures de l'eau de l'estuaire, estimé en
moyenne a environ + 2°C en 30 ans (Cazaubon 2006, David 2006, Savoye et al. 2012).
Cette augmentation des températures de l'eau semble répondre a une augmentation
des températures atmosphériques (Cazaubon 2006) bien que les eaux estuariennes
puissent étre trés localement réchauffées par les rejets du centre nucléaire de

production d'électricité (CNPE) du "Blayais" (Castel 1989 ; Figure 5).

Dans le méme temps, une importante baisse des débits de la Gironde a été

observée, récemment estimée pour la période 1975-2011 (article soumis en Annexe 2 ;

1400 ———Gironde  +eeee Garonne  ----- Dordogne
1200
1000
800
600
400
200
0

o

River discharge (m3/s)

1975 1978 1981 1984 1987 1990 1993 1996 1999 2002 2005 2008 2011

Figure 11 : Evolution des débits (en m3.s!) de la Gironde, de la Garonne et de la Dordogne.
Séries filtrées par moyennes mobiles (fenétre annuelle, simple passage).
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Figure 11) a environ -355 m3.s'l. Cette diminution précédemment décrite par
Cazaubon (2006) ou encore Coupry et al. (2008) pourrait résulter dune forte
diminution des précipitations sur le bassin versant (principalement de la Garonne ;
article soumis). Toutefois, cette diminution des débits pourrait également s'expliquer,

du moins en partie, par une hausse de la demande en eau (Coupry et al. 2008).

La baisse des débits de lestuaire (en possible lien avec la baisse des
précipitations), observée a long terme, associée au réchauffement des eaux
estuariennes, aurait conduit a une augmentation de la salinité des masses d'eaux
(David et al. 2005, 2007b). Ce processus s'expliquant par une pénétration accrue de
masses d'eaux marines dans l'estuaire, ayant progressé vers l'amont en réponse a la

baisse des débits, a été désigné par le terme de "marinisation" par David et al. (2007b).

Enfin cette baisse des débits aurait également conduit a une diminution de la
turbidité estuarienne, particuliérement dans 1'estuaire aval, du fait d'une réduction de
la période de présence du bouchon vaseux dans cette zone (Coupry et al. 2008). A
l'inverse, le nombre de jours de présence du bouchon vaseux a Bordeaux ou Libourne
a fortement augmenté dans le méme temps. Dans un contexte hydrologique avec de
sévéres étiages (< 700 ms3.s'!) de plus en plus récurrents (1989, 1990, 1991, 1997,
2002, 2005, 2006, 2007 et 2011), combiné a une hausse des températures, de
possibles épisodes hypoxiques a anoxiques (de 0 a 20 % de saturation en oxygeéne)
sont déja sources de préoccupation pour les communautés biologiques en présence

(Etcheber et al. 2011).
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Contexte physico-chimique de |'estuaire méso-oligohalin - (1975-2012)

- Détails des séries brutes de quelques paramétres physiques et hydrologiques (Annexe 2) :

s ~~~=-Série brute

2000 ——=Série filtrée (moyennes mobiles,

fenétre annuelle)
- M%MW
S00

River discharge (m'/s)
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- Caractérisation de tendances hydro-climatiques a long-terme (quantification des évolutions),
d'apres |'Annexe 2 :

Period P. er Trend Variati Variation per decade
1975-2011 Air temperature (°C) i +1.7 +0.45
River discharge (m’ s) - $08 -354.7 -95.9
Dordogne river discharge e -2489 -67.3
Garonne river discharge g - 1058 -286
Ramnfall (mm) % -183 -50
Dordogne rainfall ns / /
Garonne rainfall o -19.7 -5.3
1978-2011 Water temperature (°C) + o0 +19 +0.56
Salinity (P.S.U) +2.8 +0.82

A retenir: - réchauffement des masses des eaux,
- marinisation (baisse des débits en relation avec une diminution des précipitations
locales et sur le bassin versant -cf. Annexe2- et augmentation de la salinité) ,
- baisse de la teneur en M.E.S. (tendance non présentée, bouchon plus en amont).
- existence d'évolutions non-linéaires
(ex. de la série de salinité).
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Ajoutées a ces pressions environnementales résultant d'altérations climatiques,
des pressions anthropiques ont possiblement déja impacté le fonctionnement général
de l'écosystéme estuarien de la Gironde (Mauvais & Guillaud 1994). Parmi elles,
l'installation du CNPE du Blayais en 1978, infrastructure majeure sur l'estuaire,
aurait entrainé des altérations sur les composantes biotiques et abiotiques de
I'écosystéme estuarien (Bamber & Seaby 2004, David et al. 2005). La centrale est ainsi
connue pour induire un réchauffement trés local (d'environ + 1 a + 3°C ; Béguer
2009) des eaux estuariennes mais également pour son activité de péche de nombreux
organismes planctoniques et de la petite faune vagile (mysidacés et crevettes ;
Boigontier & Mounié 1986, Béguer 2009). Bien que possiblement restitués a leur
environnement naturel, ces organismes subissent a la fois un stress mécanique, de
fortes variations de pressions et une forte élévation de température sans phase

d'acclimatation.

Par ailleurs, l'installation d'autres infrastructures, des barrages situés en amont,
comme a Tuiliéeres sur la Dordogne, et Golfech sur la Garonne, peut avoir plusieurs
incidences parmi lesquelles une altération des débits associés a des prélévements
d'eau accrus* en période estivale, mais également de frein voire d'obstacle dans la

migration d'espéces de poissons amphihalins (Rochard et al. 1990, Imbert et al. 2008).

Toujours a l'amont, sur le bassin versant de l’estuaire, la présence d'activités
industrielles au niveau du bassin de Decazeville (mines du site de Viviez, sur le Riou
Mort) est a l'origine d'une contamination meétallique de l'estuaire, principalement en
cadmium et en zinc (Jouanneau et al. 1990, Grousset et al. 1999). Bien qu'en
diminution ces flux de contaminants transportés depuis le Riou Mort vers l'estuaire,
varient entre 5 et 30 t.an! selon les années séches ou humides (avec des apports plus
ou moins importants ; Schéfer et al. 2002). Outre ces polluants meétalliques, l'estuaire
de la Gironde présente également des concentrations en polluants organiques
hydrocarbures aromatiques polycycliques HAP, polychlorobiphéniles PCB et
pesticides, ces derniers étant associés aux activités de maisiculture et de viticulture

(Budzinsky et al. 1998). Si la Garonne et la Dordogne sont considérées comme

4 Absence de données publiques (et/ou disponibles) quantitatives des prises d'eau (Smeag :

http:/ /www.eptb-garonne.fr/).
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faiblement contaminées par les HAP, les teneurs de 1'Isle sont plus €élevées, atteignant
les 2000 ng.g'!. Les concentrations en PCB sont quant a elles comprises en moyenne
entre 10 ng.g'! et 50 ng.g! alors que les teneurs en pesticides restent faibles toute
l'année a l'exception des périodes de traitement des cultures, a la fin du printemps et

au début d’été.

Parmi les altérations physiques du milieu conduisant, entre autres, a une
amplification de la fragmentation d'habitat pour les organismes en présence,
l'aménagement et l'urbanisation des berges ou encore l'entretien des voies de
navigation peuvent constituer une source de pression anthropique supplémentaire
associée a l'activité portuaire de la ville de Bordeaux. A titre d'exemple, les opérations
de dragage des deux principaux chenaux de l'estuaire, le chenal de navigation coté
rive gauche et le chenal de Saintonge, coté rive droite (Figure 5), résultent en un
volume dragué parmi les plus importants d'Europe, estimé a environ 6 millions de m3

pour la seule année 2000 (David 2006).

Enfin, l'activité de péche amateur et professionnelle constitue une des
principales sources de pression directe affectant les communautés piscicoles
estuariennes (Castelnaud 1994, Girardin et al. 2008). Néanmoins une forte baisse de
l'activité a été enregistrée via 1'étude de 1'évolution des suivis de captures, de l'effort de
péche et par-la méme des captures par unité d'effort de péche (CPUE). Ainsi la

production totale annuelle des péches professionnelles serait passée de 1000 t a

moins de 100 t ces trente derniéres années (Béguer 2009).

2.1.2. Communautés biologiques de l'estuaire

Dans un tel contexte environnemental - en pleine évolution - soumis a
d'importantes contraintes, les communautés biologiques en présence, normalement
adaptées a un environnement naturellement fluctuant, sont susceptibles de se

maintenir pour certaines. Pour d'autres, de possibles altérations sont attendues.

Quels taxons composent les difféerentes communautés estuariennes de la Gironde

2.1.2.1. Une faible production primaire

L'estuaire de la Gironde, qualifié d'estuaire trés turbide (Sottolichio 1999),
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présente de fortes teneurs en MES induisant une faible production primaire trés
limitée par la faible pénétration de lumiére (Irigoien & Castel 1997). La biomasse
phytoplanctonique de l'estuaire est relativement faible comparée a d'autres estuaires
européens, avec un cycle saisonnier de concentration en chlorophylle a classique mais

présentant de faibles amplitudes de variation (Lemaire et al. 2002, David et al. 2005).

Cette production primaire est nulle dans le bouchon vaseux, la biomasse
chlorophyllienne locale mesurée étant vraisemblablement associée a une remise en
suspension de microphytobenthos issu des vasiéres intertidales (Irigoien & Castel
1997). L'apport a la production primaire de ces 50 km? de vasieres intertidales de la
Gironde, bien que peu étudiée jusqu'a présent (Nzigou et al. soumis), serait non
neégligeable, de l'ordre d'environ 6 a 13 gC.m?2.an! a l'échelle des 635 km? de
l'estuaire, mais insuffisante lorsque rapportée a l'échelle de l'estuaire. De ce fait,
l'estuaire a été caractérisé d’estuaire hétérotrophe (Abril et al. 1999, Goosen et al.
1999), l'essentiel du matériel phytoplanctonique estuarien résultant probablement de
transports allochtones de matériel de l'aval (Nzigou 2012) ou de matériel dégradé de
l'amont (Lemaire et al. 2002). Enfin, des détritus de matériel végétal plus grossier
(>315 pm) seraient charriés dans l'estuaire lors d'importants épisodes de crues des

principaux tributaires de la Gironde (Garonne et Dordogne ; Fuentes Cid et al. 2012).

2.1.2.2. Une communauté zooplanctonique paucispécifique

Du fait de cette production primaire limitée, le compartiment zooplanctonique
prend une place de choix et, premier maillon hétérotrophe, il constitue un
compartiment clé au sein du réseau trophique de l'estuaire assurant ainsi le transfert

de carbone organique (allochtone et/ou autochtone) d’origine bactérienne vers les
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Figure 12 : Moyennes mensuelles (* écart-type) des abondances (ind.m-3) des espéces de
copépodes entre 2004 et 2008 (Selleslagh et al. 2012)
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maillons trophiques supérieurs (c.-a-d. crustacés, poissons, etc. ; David et al. 2005,
Rombouts etal. 2009). La communauté zooplanctonique de l'estuaire de la Gironde est

. . dite paucispécifique. Elle se caractérise
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historiquement par quatre espéces
majeures ; deux copépodes, Eurytemora
affinis (Poppe 1880) et Acartia bifilosa
(Giesbrecht 1881), et deux mysidacés,

Océan Atlantique

Neomysis integer (Leach 1814) et
Mesopodopsis slabberi (Van Beneden

Estys, 1861) (Sorbe 1981, Castel 1993).

Mesopodopsis slabsri
. —_—
Acartia tonsa |

—| Acartia bifilosa —

‘ Eurytemora affinis |

Le copépode Eurytemora affinis est

‘ Neomysis integer |

Figure 13 : Répartition longitudinale des préférentiellement observé en amont du

gzpséacﬁiitdée (fi?;grlggi\}[(z)izolﬁ 12081{%2;1'11 gradient bouchon vaseux, ce dernier piégeant
certains individus au méme titre que les

particules fines en suspension (Castel & Feurtet 1989, Sautour & Castel 1995) alors
qu'A. bifilosa est observé plus en aval, avec une préférence pour de plus fortes
salinités, dans l'estuaire méso- et polyhalin (Castel 1995, Sautour & Castel 1995). E.
affinis se trouve dans des régions oligohalines (5 - 15 P.S.U. ; Von Vaupel-Klein &
Weber 1975, Gyllenberg & Lundquist 1979, David et al. 2005) a lacustres (Dindinaud
et al. en préparation) et des masses d'eau de températures comprises entre 9 °C a 14,9
°C (entre mars et juin : période maximale de biomasse) selon l'estuaire considéré
(I'Ems, I'Escaut ou la Gironde ; Sautour & Castel 1995). A. bifilosa était l'espéce
dominante de l'estuaire mésohalin comme dans plusieurs autres estuaires européens
(Soetaert & Van Rijswik 1993, Mouny & Dauvin 2002, Vieira et al. 2003) jusqu'a la fin
des années 90 (~1999 ; David et al. 2007b). Depuis lors, une nouvelle espéce invasive,
le copépode Acartia tonsa (Dana, 1849), probablement arrivée dans l'estuaire via des
eaux de ballast (David et al. 2007b), s'est établie dans l'estuaire (David et al. 2007b,
Chaalali et al. sous presse), majoritairement dans l'estuaire méso- et polyhalin (Figure
10), atteignant des abondances comparables a celles de 1'espéce native dominante de

l'estuaire, Eurytemora affinis.
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Contexte biologique (zooplancton) de I'estuaire méso-oligohalin - (1978-2012)

70 1 ;
60 A |

Abundances
(10%ind.m"?)
- N oW B o
o © O © ©O ©

Abundances
(10* ind.m ?)

£10 | 1ée observation de I'espéce
= (David et a/. 2007)
=)

Abundances
>0

- 3 especes de copépodes (deux espéces natives et une espéce introduite : A. fonsa)

Eurytemora affinis — Série brute

— Série filtrée
(moy. mobiles,
fenétre = 1 an)

- .
observations sporadiques
- 2 especes de mysidacés
600
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L1400

(ind.m"?)

300

Abundances

Abundances

~

A retenir :

- Forte variabilité interannuelle

|

espeéce établie

Neomysis integer

bl

Mesopodopsis slabberi

- Cinq espeéces de zooplancton (hors espéces méroplanctoniques présentes de
maniére sporadique), dont une espece introduite : Acartia tonsa

- Confirmation de l'absence d'évolution significative des abondances (hormis
pour A. tonsa, et résultat différant de celui de David (2006) pour M. slabberi)
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Concernant le cycle saisonnier de ces trois espéces (Figure 12, d'aprés Selleslagh
et al. 2012), une période de production est observée autour d'avril et certaines
années, une seconde production a l'automne, vers septembre, pour E. affinis et en
juillet-aott pour les Acartia spp. (Feurtet 1989, David 2006, Selleslagh et al. 2012 :
Annexe 3). Les deux espéces de mysidacés, maillon supérieur dans la chaine
trophique estuarienne (Lobry et al. 2008) sont des prédateurs de copépodes. De ce
fait, leur dynamique saisonniére et leur distribution spatiale répondent a celles de
leurs proies respectives (Figure 13 d'aprés Nzigou 2012). Concernant leur dynamique
saisonniére, des abondances maximales sont observées en avril et septembre pour N.
integer et autour de juillet-aott pour M. slabberi (David et al. 2005, Selleslagh et al.
2012).

2.1.2.3. L'ichtyofaune estuarienne

Si l'on s'intéresse a présent au maillon trophique supérieur, lichtyofaune, sa
communauté se compose de prés de 90 especes différentes observées dans l'estuaire
au cours de ces 30 derniéres années (Girardin et al. 2008), appartenant a des guildes
écologiques différentes en fonction de 1'emploi que font les espéces de l'estuaire. Les
plus représentées sont celles des espéces résidentes estuariennes "estuarine resident”,
d'eau douce 'freshwater”, diadromes 'diadromous"”, catadromes 'catadromous’,
juvéniles marines "marine juvenile"”, marines migrantes "marine seasonal migrant” et
marines accidentelles "marine adventitous visitors” ; Eliott & Dewalilly 1995, Lobry et

al. 2003, Delpech et al. soumis).

L'une des particularités de la Gironde est la présence de 11 espéces de
migrateurs amphihalins (Lobry et al. 2003), richesse unique par comparaison aux
estuaires d'Europe de 1'Ouest (Béguer et al. 2007), et compte une espéce tres
emblématique : l'esturgeon Acipencer sturio (Rochard et al. 2001). La répartition
spatiale des assemblages de poissons semble répondre a un gradient aval-amont
classique avec une structuration opposant des espeéces pélagiques, généralement
marines en surface et dans la colonne d'eau a des espéces benthiques et démersales
plus sédentaires (Lobry 2004). Ces derniéres sont de fait plus abondantes en période
hivernale, alors que l'abondance d'espéces marines est en augmentation a partir du

printemps et en été.
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Contexte biologique (poissons) de |'estuaire méso-oligohalin - (1975-2012)

A retenir : - 14 espéces avec une fréquence > 2 %
- évolutions temporelles contrastées :
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Détails des séries
temporelles brutes et
tendances associées
de lanchois et de
I'Eperlan (zone
médiane de l'estuaire,
1978-2012)

20

Abundances (ind.1000 m3)

( voir aussi Annexe 1) Eperlan: O. eperlanus

1979 1984 1989 1994 1999 2004 e 2009

* disparition d'une espéce amphihaline emblématigue, I€perian (Rochard & Pronier 1990)
*essor dune espéce marine migrante, lanchois, en progression depuis ~1984

- variabilité interannuelle non linéaire de I'évolution d'abondance des especes

2.2. Suivis d'observation a long terme

L'estuaire de la Gironde fait l'objet de nombreux suivis d'observation depuis plus
d'une trentaine d'années, évaluant son contexte environnemental (physico-chimique)
et les communautés biologiques en présence (Castel 1993, Abril et al. 1999,
Sottolichio 1999, David et al. 2005, Girardin et al. 2008, Béguer 2009, Goberville et al.
2010, Savoye et al. 2012). Ces suivis ont permis l'acquisition d'une chronique unique
de données relatives a de nombreux paramétres descriptifs des conditions du milieu.
[Is contribuent ainsi a un apport de connaissances pluridisciplinaires pour lI'étude de
I'évolution a long terme d'un systéme modéle, représentatif des estuaires macrotidaux

sud-ouest européens (Salomon 2002).

2.2.1. Suivi écologique du centre nucléaire de production d'électricité (CNPE) du

Blayais

2.2.1.1. Campagnes d'échantillonnage de 1'état de référence de l'estuaire
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Syntheése des campagnes suivis écologiques du Blayais et SOGIR, adaptée de

Figure 14

(David 2006). A. Rappel des sites d'échantillonnage. B. Rappel des périodes et fréquences

'BM' basse mer, 'PM' pour Pleine Mer, 'MF' mi-

d'acquisition. C. Liste des parameétres suivis.
flot, 'MJ' mi-jusant, 'S’ surface et 'F' fond.
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Atlantic Ocean

2003 4
1975-1976 *

0 48 16 Kilometers

Section limit

Figure 15 Carte de l'estuaire de la
Gironde et ©points d'échantillonnage
(campagnes 1975-76 en jaune, 2003 en orange).

L'installation et la mise en service
du CNPE du Blayais, située a environ 52
km en amont de la ville de Bordeaux
(Figure 5) a nécessité consécutivement la
mise en place dwun suivi récurrent
d'observation visant a caractériser l'état
écologique de l'estuaire de la Gironde
(suivis

CNPE)

écologique et halieutique du

mais aussi de campagnes
d'échantillonnage visant a caractériser
des états de référence de l'estuaire avant
la mise en service du CNPE en 1975-
1976 (Castel 1975-1976), et un autre
état de référence plus récent, en 2003
par la campagne RETROGIR (David
2003), soit environ 30 ans aprés sa mise
en service. Les années 1975 et 1976 ont

été regroupées pour des contraintes
d’acquisition (échantillonnages annuels

incomplets), ces deux années étant

proches de par leurs caractéristiques

environnementales et notamment hydro-

logiques (Encadré 6). Les données

acquises lors de ces deux campagnes d'échantillonnage de l'état de référence de

l'estuaire a trente années d'écart ont permis l'acquisition de mesures de parameétres

physico-chimiques et biologiques identiques une fois par mois avec une période

d'échantillonnage commune (pour ces deux campagnes) d'avril a octobre (Figure 15).

En cas de doublons (mémes mois échantillonnés), les données des mémes mois ont été

moyennées. Toutefois, les stratégies d’acquisition de ces deux campagnes difféerent.

L'échantillonnage de 1'état de référence de 1975-1976 a été réalisé a points fixes, a 1 m

du fond et de la surface, toutes les 3 h environ, c'est a dire a 4 moments de marée
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Choix d'agrégation des données des années 1975-1976

Le choix d'utiliser les données 1975-76 d'une part et 2003 d'autre part pour permettre une
comparaison de la modification spatiale de la distribution du plancton a été guidé par 2 aspects :

- la disponibilité des données pour ces années,
- le fait que ces années soient marquées par des signatures hydrologiques proches (trés faibles
débits), parfois décrits comme pouvant &tre représentatifs de ce qui sera trouvé dans
I'estuaire a 'horizon 2050.

L'agrégation des données des campagnes d'état de référence de 1975 et 1976 répond a une
contrainte méthodologique : échantillonnage annuel partiel (1975 et 1976) avec nécessité de
regrouper les mois échantillonnés lors des 2 années pour reconstituer un échantillonnage annuel
complet.

Cette option a été retenue en s'appuyant sur le fait que les 2 années considérées (75-76) sont
semblables du point de vue du contexte environnemental (voir Fig. 2, chapitre 3) et notamment du
contexte hydrologique : évolution interannuelle et saisonniére des débits :

" ; . 2500 1 mQ1975
-~ B i i
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£ g " Q2003
£ 1500
2 8
/- 1000 -
g
. 500
g 0 ’ e
1 23 45 6 7 8 9101112
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(pleine mer 'PM', mi-jusant 'MJ', basse mer 'BM' et mi-flot 'MF'), aux points
kilométriques (PK)> : 20, 35, 42, 52, 62, 67, 78, 89. Pour la campagne RETROGIR

(2003), l'acquisition s'est faite le long d’un transect amont-aval, toutes les 3 unités de

salinité. Une trentaine de stations ont été échantillonnées dans le chenal de navigation
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(rive gauche) et dans le chenal de
Saintonge (rive droite), a 1 m du
fond et sous la surface. L'ensemble
des points échantillonnés pour une

position théorique de pleine mer est

présenté en Figure 15.

Pour chacune de ces

deux campagnes, les mesures de
plusieurs parameétres physiques et
chimiques, incluant la température
de l'eau, la salinité, les concen-
trations en MES, chlorophylle a et
phaeopigments ont été acquises.
Des péches de traits obliques de

zooplancton ont aussi été réalisées

a l'aide d'un filet de type WP2, de

Figure 16 : Carte de l'estuaire de la Gironde et
points de suivis récurrents (suivis écologique et

halieutique du CNPE de Blaye et SOGIR).

vide de maille de 200 um munis de

volucompteur afin de permettre

d'exprimer les abondances des

différentes espéces identifiées par unité de volume (m-3).

2.2.1.2. Campagnes récurrentes

Des campagnes récurrentes d’observation, dans le cadre du suivi écologique du

CNPE de Blaye, ont débuté en 1978. Le programme pluriannuel de surveillance a été
modifié par décision préfectorale a deux reprises par l'ajout de nouveaux points de
suivis et de parameétres. Les prélevements sont effectués a quatre moments de marée

(pleine mer, mi-jusant, basse mer et mi-flot) a points fixes : au point E (PK 52, point

5 PK O : pont de pierre de Bordeaux et PK 100 : Le Verdon.
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kilomeétrique 52 depuis le Pont de Pierre de Bordeaux) a partir de mai 1978, au point K
(PK 30), depuis avril 1984 et au point F (PK 67), depuis avril 1992. L’échantillonnage
est réalisé 8 mois par an, entre avril et novembre, a 1 m sous la surface et a 1 m au-

dessus du fond. Les parameétres échantillonnés via ce suivi (Figure 14) incluent :

- la température de 'eau, la salinité, la concentration en oxygéne dissous, en M.E.S.,

acquis a tous les moments de marée,

- a partir de 1984, les concentrations en chlorophylle a, phaeopigments, COP, NOP,
nitrates, nitrites, ammonium, silicates, phosphates, a basse mer et pleine mer,

uniquement en surface avant 1997, et en surface et au fond depuis lors.

- Des abondances d’espéces zooplanctoniques (copépodes et mysidacés) sont
également obtenues a partir de péches horizontales, réalisées a 1'aide d'un filet de type

WP2, de vide de maille de 200 ym muni d'un volucompteur, depuis mai 1978.

2.2.2. Suivi d'observation de l'estuaire de la Gironde (SOGIR)

En complément des campagnes récurrentes du suivi du CNPE du ‘Blayais’, a

débuté en 1997 un autre suivi résultant de la contribution de 'UMR EPOC aux

activités du Service d’Observation en Milieu LITtoral (SOMLIT ; http://somlit.epoc.u-

bordeauxl.fr/fr/ ) sur l'estuaire de la Gironde (SOGIR). L'acquisition mensuelle, hors

période hivernale (février et décembre), a permis d’inclure une station supplémentaire
au suivi déja en place, le point 2 (PK 86 ; Figure 14). Il a également permis
l’acquisition des parameétres descripteurs de la qualité des eaux (cf. chapitre 2.2.1.2 et
Figure 14) en bénéficiant d'une méthodologie d'acquisition et d'analyse, commune au
sein d'un réseau, pour l'ensemble des points (point F exclu). Les données acquises

dans ce cadre ont la particularité de bénéficier d’'une validation a 1'échelle nationale.

2.2.3. Suivi halieutique du CNPE : campagnes Transect

Répondant a l'obligation réglementaire de son autorisation de rejet, le Centre
nucléaire de production d’électricité du Blayais a mis en place un suivi halieutique de

l'estuaire de la Gironde consistant en des campagnes mensuelles - des transects - de
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Figure 17 : Synthése des campagnes 'Transect'. A. Evolution du protocole

d'échantillonnage depuis 1979 (figure adaptée de Béguer 2009). B. Rappel des sites
échantillonnés (sites temporaires en rose). C. Informations complémentaires et schéma des

principaux engins d'échantillonnage.
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captures scientifiques de la petite faune circulante (poissons et petite faune vagile, en
général crabes et crevettes) encadrant le site du CNPE. Débuté en 1979, ce suivi a fait
l'objet de plusieurs modifications depuis sa mise oceuvre. Plusieurs transects ont
notamment été ajoutés afin d'étendre la zone de prélevement a la zone susceptible
d'étre soumise a la tache thermique de la centrale, champs proche et lointain (Figure
16). Les stratégies d'échantillonnage ont également été uniformisées ; fréquence des
préléevements, engins utilisés, nombre de sites échantillonnés par transect, etc., dont

le détail est présenté Figure 17.

Ces campagnes ont permis d’acquérir des données d’abondance de plusieurs
especes de poissons, échantillonnées a l'aide d’'un pibalour, dans le cas de péche de
surface, ou d'un cadre de fond, pour l'’¢chantillonnage du fond. Les engins utilisés
étant munis de volucompteurs, les densités d’organismes sont rapportées par 1000 m3

(Lambert 1996, Lobry 2004, Béguer 2009).

Concernant les changements intervenus dans ce suivi, les principaux consistent
en une uniformisation des fréquences d’é¢chantillonnage, passant de bi-mensuelle
jusqu’en 1987 a mensuelle depuis, ainsi qu'une augmentation du nombre de sites
échantillonnés. Les données ainsi obtenues ont été standardisées pour étre les plus
homogénes possibles et comparables. Pour chaque site (d'un méme transect), les
données de surface et de fond ont d’abord été poolées, puis des moyennes par transect

et par mois ont été calculées, en moyennant les valeurs des sites d'un méme transect.

2.3. Données complémentaires

Les données suivantes ont été acquises en dehors du cadre des suivis présentés
plus haut. Il s'agit de données fournies par différents organismes (Grand Port
Maritime de Bordeaux, Centre Météo France, etc.), intégrées aux différentes études

présentées dans le manuscrit.

2.3.1. Données hydrologiques

Les données de débit exprimées en ms3.s'! de la Gironde et de ses principaux
affluents, Garonne et Dordogne, ont été fournies par le Grand Port Maritime de

Bordeaux. Les débits journaliers de la Garonne et de la Dordogne sont enregistrés a La
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Réole et a Pessac-sur-Dordogne depuis 1960. Pour l'ensemble des études, est estimé le
débit de la Gironde en sommant ceux de la Garonne et de la Dordogne. Cette méthode
néglige la contribution de petits affluents comme la riviére Isle ou la Dronne,
conduisant a une sous-estimation du débit de la Gironde d'environ 15% d'aprés

Schafer et al. (2002) et considéré comme constant pour toute la série de données.

2.3.2. Données climatiques locales

Des données mensuelles de température de l'air, en degrés Celsius, et de cumul
de hauteur de précipitation, en millimétre, mesurées en plusieurs stations
meétéorologiques le long de l'estuaire (Mérignac, Pauillac et Royan) et sur le bassin
versant de la Garonne (Agen et Toulouse) et de la Dordogne (Bergerac et Périgueux)
ont été fournies par le centre régional Météo France de Mérignac. Les données de
précipitation sur le bassin versant ont été cumulées par riviére et pour l'ensemble du
bassin versant de la Gironde (Agen, Toulouse, Bergerac et Périgueux) pour avoir un
reflet de l'évolution de la pluviométrie sur le bassin versant de l'estuaire, pour les

besoin d'un travail spécifique (Annexe 2).

2.3.3. Données climatiques a large-échelle (bassin nord Atlantique)

Enfin, des données climatiques a large-échelle, plus précisément a 1'échelle de
I'hémisphére nord et/ou du bassin Atlantique nord complétent I'ensemble des données
précédemment décrites et ont été traitées dans le cadre des travaux présentés dans le
manuscrit. Elles ont servi plus spécifiquement a une étude portant sur l'incidence des
fluctuations du climat a large échelle sur la variabilité temporelle du climat local de

l'estuaire de la Gironde (chapitre 4).
2.3.3.1. Variables climatiques

Températures de surface (Sea Surface Temperature ; SST) et champs de pression de

surface (Sea Level Pressure ; SLP)

Des données spatialisées de température de surface de la mer et de champ de
pression de surface sont fournies pas le NOAA-CIRES Climate Diagnostics Center
(Woodruff et al. 1987). Elles sont issues du jeu de données Comprehensive Ocean-
Atmosphere Data Set (COADS) en acces libre (ftp://ftp.cpc.ncep.noaa.gov/). Il s'agit

de données annuelles interpolées sur une grille de résolution 1° x 1° et pour une



CHAPITRE 2 : MATERIEL & METHODES 40

fenétre spatiale comprise entre 40°N et 70°N en latitude et 80°W et 20°E en longitude.
Elles sont disponibles pour la période 1950-2011.

2.3.3.2. Indices climatiques

Anomalies de température de surface de l'hémisphere nord (Northern Hemisphere

Temperature ; NHT)

Les "Northern Hemisphere Temperature anomalies" (NHT) désignent les anomalies
de température de surface de I'hémisphére nord, dont les données annuelles étaient
disponibles pour la période 1950-2009 et ont été fournies par le National Centre for
Atmospheric Research, tout comme celles des autres indices, a savoir 'AMO, la NAO et

I'EAP.

Oscillation Multi-décennale de l'Atlantique (Atlantic Multidecadal Oscillation; AMO)

L'oscillation multi-décennale Atlantique (AMO) est un mode de variabilité
climatique du systéme océan-atmospheére perceptible a grande échelle et d'une période
d'environ 70 ans. Sa variabilité naturelle se traduit par une variation d'environ 0,4°C
(Enfield et al. 2001) et ce phénomeéne est connu pour exercer un impact fort sur les
SST. L'indice de I'AMO utilisé a été construit par le passage d'un filtre par moyennes
mobiles (désaisonnalisation) sur les anomalies de SST au niveau de 1'Atlantique (de

I'hémisphére nord).

Oscillation nord-Atlantique (North Atlantic Oscillation ; NAO)

L'oscillation nord-Atlantique (NAO) est un mode de variabilité résultant d'une
alternance de masses atmosphériques a l'échelle de 1'Atlantique nord (Dickson &
Turell 2000) entre les hautes pressions (anticyclone) centrées sur 1'Atlantique
subtropical et les basses pressions (dépression) autour de 1'Islande. Cette oscillation
atmosphérique modulant la variabilité du climat, avec une périodicité d'environ 8 ans,
a une emprise spatiale s'étendant de la cote Est des Etats-Unis jusqu'en Sibérie et de
I'Arctique a ['Atlantique subtropical (Hurrell et al. 2001). Cette oscillation
atmosphérique observée toute l'année, est particulierement forte en hiver, ce qui
explique une part importante de la variabilité des champs de pression (SLP) de
Décembre a Février (Hurrell 1995, Marshall et al. 2001). Cet indice se calcule

classiquement comme la différence de pressions de surface mesurées dans une station
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meétéorologique proche du centre anticyclonique des Acores et celles d'une autre
proche du centre dépressionnaire. Les alternances de signe de cet indice sont
principalement associées a des modifications dans la vitesse des vents de 1'Atlantique

nord.

Mode de variabilité de l'Atlantique Est (East Atlantic Pattern ; EAP)

L' "East Atlantic Pattern” est un mode de variabilité atmosphérique proche/dérive
de la NAO. Ce mode résulte du calcul d'une différence de pression entre deux dipdles
(décalés vers I'Est par rapport a ceux de la NAO) et de centres de coordonnées (55 ° N,
20-35 ° W) et (25-35 ° N, 0-10 ° W). Son incidence est perceptible a 1'échelle de tout le
nord de l'océan Atlantique, d'Est en Ouest (Decastro et al. 2006, Barnston & Livezey

1987).

2.4. Prétraitement des bases de données

L'ensemble des bases mises a disposition pour les différentes études qui sont
présentées dans le manuscrit de thése ont nécessité une importante préparation au
préalable. En effet, si le service SOMLIT dispose d'une cellule qualité certifiant les
données avec assignation de codes de qualité en fonction de la nature des données :
"mauvaises", "douteuses", "sans réplicat", "bonnes", "acquises hors protocole SOMLIT",
a '"absentes", ce n'était pas le cas des autres données. C’est d’ailleurs la raison pour
laquelle les données (environnementales) fournies par le SOMLIT ont été

systématiquement utilisées pour la période a partir de 1997.

Un premier travail a donc consisté a :

(i) compléter (récupération de parameétres supplémentaires, de données d'archives,
etc.) et mettre a jour les différentes bases jusqu'a 2011, et notamment a extraire les
séries de parameétres climatiques initialement au format netcdf, a sélectionner les

plages spatiales et la période d'intérét pour chacun d'eux,

(ii)) valider les données disponibles (détection d'outliers, de données aberrantes,

comparaison entre séries issues des différents suivis, etc.),
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(iiij) et homogénéiser les différentes matrices en fonction du traitement numeérique

choisi.

2.5. Traitement statistique et analyse de données

L'ensemble du traitement statistique et des analyses de données effectuées dans
le cadre de ces travaux de thése sont succinctement présentés par chapitre et/ou
article, auxquels les différentes méthodes d'analyse se rapportent, par l'intermédiaire
de diagrammes synthétiques ("sketch diagrammes") et repris de maniére plus

approfondie dans chaque article.
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CHAPITRE 2

2.5.1. Synthése des analyses relatives au chapitre 3 (article sous presse)
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CHAPITRE 2

2.5.2. Synthése des analyses relatives au chapitre 4 (article sous presse)
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CHAPITRE 2

2.5.3. Synthése des analyses relatives a 'Annexe 2 (article soumis)
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2.5.4. Synthése des analyses relatives au chapitre 5 (article accepté)
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CHAPITRE 3

Evolution pluri-décennale de la distribution spatiale de la communauté
zooplanctonique estuarienne

-"Changes in the distribution of copepods in the Gironde estuary: a warming and
marinisation consequence?”
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3.1. Evolution pluri-décennale de la répartition spatiale de la communauté

zooplanctonique estuarienne

3.1.1. Avant-propos

Le présent chapitre vise a apporter des éléments permettant de caractériser
I'évolution de la structuration spatiale des communautés biologiques au sein dun
systéme estuarien, la Gironde, plus précisément le zooplancton et les copépodes étant
pris comme modeles d’é¢tude. Considérant les modifications physico-chimiques a
I'ceuvre et déja identifiées en réponse au changement climatique (Castel 1993, David et
al. 2005, 2007b, Delpech 2007, Goberville et al. 2010, Pasquaud et al. 2012),
I’hypothése faite est qu’une incidence de ces changements sur la répartition
longitudinale de ce taxon, directement inféodé au déplacement des masses d’eau est
probable. Spécifiquement, dans un contexte de réchauffement des eaux et de
marinisation du systéme (David et al. 2005, 2007b), il s’est agi de tester I’hypothése
d’'une remontée des espéces estuariennes vers l'amont et d’une pénétration accrue
d'espéces néritiques, témoin d'une possible remontée vers l'amont de l'ensemble du
systéme planctonique estuarien. Pour cette étude, les organismes modeéles choisis, a
savoir les copépodes, présentaient plusieurs avantages. En effet, composants
majoritaires du compartiment zooplanctonique estuarien, et pouvant représenter
jusqu'a prés de 90% des organismes recensés dans certains systémes (Mouny &
Dauvin 2002), ils sont connus pour étre inféodés aux mouvements des masses d'eau,
leur capacité de nage ne leur permettant pas de s’affranchir des courants (Mauchline
1998). Ils ont également pour autre caractéristique d'étre considérés comme de bons
indicateurs du changement climatique (Hays et al. 2005, Beaugrand et al. 2009, David
sous presse). Cette particularité est associée a leurs courts temps de génération
limitant l'influence de cohortes plus agées et leur survie, sur la taille de la population,
ce qui implique par conséquent un couplage plus grand entre changement
environnemental et dynamique de la communauté. Le signal et l'incidence
d'altérations climatiques sont de fait susceptibles d'étre plus lissés dans le cas de
suivis d'organismes a cycles de vie longs, en comparaison a des organismes

planctoniques tels que les copépodes.



CHAPITRE 3 50

Certaines études ont déja documenté de tels changements de répartition spatiale
intra-estuaire d’organismes zooplanctoniques, et notamment de copépodes. Parmi
elles, Appeltans et al. (2003) rapportent un déplacement de la population du copépode
Eurytemora affinis dans ’Escaut, vers des masses d’eaux de plus faible salinité. Cette
modification serait, dans ce cas, a relier a la modification d'un forcage local
I'amélioration de la qualité du milieu associée a une meilleure oxygénation des eaux a
l'amont. Dans la lignée de ces travaux, disposant de deux états de référence de
l'estuaire de la Gironde avec une résolution spatiale fine, indispensable a ce type de
travaux, dans l’échantillonnage de nombreux parameétres (biologiques et physico-
chimiques), l'évolution a trente années d'intervalle (1975-76 versus 2003) de la
répartition spatiale de plusieurs espéces de copépodes en relation avec un forcage
climatique a été analysée. Elle a porté en l'occurrence sur la répartition des deux
espéces autochtones dominantes, Eurytemora affinis et Acartia bifilosa, et d’un groupe

d'espéces estuariennes néritiques.

Une approche de modélisation basée sur lestimation des enveloppes
environnementales® des différents taxons a été mise en ceuvre, le terme « d’enveloppe »
étant utilisé ici pour désigner une niche sensu Hutchinson (1957) qui serait restreinte
a deux dimensions ; en fonction de la salinité et de la température. Il s’agissait de

répondre aux questions suivantes :

- est-il possible d'observer des modifications de répartition spatiale des espéces de
copépodes ? Le cas échéant, est-il possible de les relier au réchauffement des

masses d'eau et/ou a la marinisation de l'estuaire de la Gironde ?

- est-il possible de qualifier l'importance du réchauffement versus de la

marinisation pour chaque groupe ?

6 En accord avec le concept décrit par Hutchinson (1957) et se basant sur une examination graphique
des données brutes d’abondances des espéces en fonction de la température et de la salinité, des
distributitons ‘classiques’ (relations gaussiennes ou linéaires) ont été paramétrées : relation gaussienne
privilégiée si un maximum d’abondance flanqué de décroissances de part et d’autre de ce maximum

était observé et relation linéaire dans le cas contraire.



CHAPITRE 3 51

Ce chapitre est présenté sous la forme d'une publication scientifique, acceptée
par la revue Estuarine, Coastal & Shelf Science (ECSS), actuellement sous presse’. Elle
paraitra dans un volume spécial du colloque international ELET, Estuarine and Lagoon
Ecosystem Trajectories, qui s'est tenu a Bordeaux du 25 au 28 Octobre 2011 et durant
lequel, elle a été présentée par Xavier Chevillot. Elle avait été précédemment présentée
par mes soins au workshop international intitulé The effects of climate change on
vulnerable life traits of aquatic ectotherms : towards an integrated approach, a 1'Alfred
Wegener Institute for Polar and Marine Research de Bremenhaven (18-21 Septembre
2011). Une seconde étude a laquelle j’ai eu l'opportunité de collaborer, qui est
présentée dans ’Annexe 1, parue elle aussi dans ECSS (Pasquaud et al. 2012), vient

apporter des informations complémentaires relatives a l'ichtyofaune.

7 Elle est disponible via le lien :

http:/ /www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0272771412004544
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Abstract

The Gironde is the largest estuary of South-West Europe and is one of the best monitored estuarine
systems in the world. This macrotidal estuary is characterized by a low biodiversity in both oligo- and
mesohaline zones. Its zooplankton community is constituted by only five major species, three calanoid
copepods (including one invasive species) and two mysids. Retrospective analyses have already
documented a warming associated to a phenomenon of marinisation. Here, we investigate the influence of
both marinisation and warming on the spatial distribution and the abundance of copepods (i.e.
Eurytemora affinis, Acartia bifilosa and neritic species) in the Gironde estuary. We modelled the
environmental envelope of the copepods as a function of salinity and temperature to demonstrate that the
alteration of their longitudinal distribution in the estuary between 1975 and 2003 was the result of both
changing temperature and salinity. Although the upstream movement of neritic species was mostly related
to salinity, we show that the augmentation of both temperature and salinity was at the origin of the

upstream progression of both Acartia bifilosa and Eurytemora affinis. These results suggest that the
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distribution of copepods can be affected by both anthropogenic forcing and climatic change, which

modulate the physic-chemistry of the Gironde estuary.

Keywords: Gironde estuary, marinisation, copepods, temperature, climate change, environmental

envelope
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1. Introduction

The effects of climate change on marine ecosystems have become unequivocal since recent years (Cloern
et al.,, 2010; Hatun et al., 2009). Changes concern all biological compartments and are altering the
biodiversity of both marine and estuary ecosystems (Attrill and Power, 2002; Goberville et al., 2010;
Halpern et al., 2008) . Estuarine ecosystems, which have undeniable economic value (e.g. fishing ground,
important tourism, industrial, and traffic area (Costanza et al., 1997)), at the interface between marine
and freshwater systems, constitute complex environments characterised by great ecological and biological
value (e.g. habitat for many species, nursery, refuge or growth area (Beck et al., 2001; Blaber and Blaber,
1980; Haedrich, 1983)). Consequences of Global Change on these environments have also been recently
documented. Two processes are frequently described: a marinisation, i.e. an increased intrusion of marine
waters (David et al., 2005) and a surface water warming (SST) with a possible incidence on the estuary

hydrological properties (Goberville et al., 2010; Scavia et al., 2002).

Temperature and salinity are important parameters since they govern both the spatial and temporal
changes occurring along an estuary (Elliott and McLusky, 2002; Pritchard, 1967). Changes in the thermal
regime have often profound consequences for the dynamic regime of coastal ecosystems (Goberville et
al., 2010; Scavia et al., 2002). Temperature effects on biological processes were first described by
Arrhenius (1889) as leading the kinetics of many metabolic reactions (e.g. speed of enzymatic reaction,
increase in metabolism). Temperature has also well-known ecological effects on reproduction,
locomotion, feeding rates and species interaction (Beaugrand and Reid, 2003; Magnuson et al., 1979;
Mauchline, 1998), the influence of this parameter ramifying throughout the trophodynamics of the
ecosystem (Kirby and Beaugrand, 2009).

The spatial distribution of a species along an estuary is mainly linked to salinity ( Elliott and Hemingway,

2002; Vilas et al., 2009) since the salinity preferendum differs from a species to another. Salinity changes
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indeed can induce osmotic stress that increases the risk of mortality of individual species and lead in some
cases to a reduction in inter-specific competition (Vilas et al., 2009). Effects of salinity on zooplankton
organisms was particularly documented for copepods having vertical migrations in water bodies with
different characteristics (Sautour and Castel, 1995).

Recently, a long-term increase in salinity has been described in the Gironde estuary (David et al., 2005).
In the present state of knowledge, it has been described as a response to a general reduction of freshwater
discharges, due to both climate change and anthropogenic forcings. One of the anthropogenic factors is
the increase of water pumping in the upstream watershed, with strong effects on river flow (Delpech
personal communication). This salinity rise has been termed marinisation (David et al., 2005). The
associated reduction in river flow has led to an upstream shift in the Maximum Turbidity Zone (MTZ,
(David et al., 2005; Sottolichio and Castaing, 1999) with a resulting upstream movement of brackish
waters that could also imply changes in the spatial distribution of zooplankton due to the MTZ movement,
which is known to be a physical barrier for some species such as Eurytemora affinis (e.g. ovigerous
females (Castel, 1995)) or can disturb both their survival and fecundity rates (Gasparini et al., 1999;
Sautour and Castel, 1995). Some studies on European estuaries have already documented significant
changes in zooplankton distribution ranges. For example, Appeltans et al. (2003) reported a spatial shift
in the population of the calanoid copepod Eurytemora affinis from brackish water towards lower salinities

in the Schelde estuary that coincided with an increase in oxygen concentration in the freshwater zone.

In this paper, we investigate the spatial distribution of the main copepod taxa (i.e. Eurytemora affinis,
Acartia bifilosa and neritic species) in relation to recent marinisation and changes in temperature in the
Gironde estuary. We model the environmental envelope of the copepods as a function of salinity and
temperature to demonstrate that the alteration of their longitudinal distribution in the estuary between

1975 and 2003 was the result of both changes in temperature and salinity.
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2. Materials and methods

2.1 The Gironde estuary

+/V ~
> -
T,

048 16Kilometers * 2003 &
Sectionlimit ~ 1975-1976

Figure 1: Map of the Gironde estuary and sampling stations
(campaign 1975-76 in yellow dots and campaign 2003 in orange
dots)

The Gironde estuary (latitude
45°20°’N, longitude 0°45°W),
considered as the largest South-
Western  European  estuary,
covers an area of about 625 km?
at high tide (Fig. 1; Boigontier
and Mounié, 1984; Lobry et al.,
2003). This estuary 1s 70
kilometers long, beginning at the
junction of the rivers Dordogne
and Garonne draining 71000 km?
(Jouanneau and Latouche, 1981)
with a mean flow ranging from
250 m’.s™ (August-September) to
1500 m’.s" (January-February).
The upstream limit of the salinity
intrusion was estimated between
40 and 75 km from the inlet
depending upon the river-flow.
The Gironde is also one of the

most turbid European estuaries
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with a mean concentration of suspended matter higher than 500 mg.I"" in the MTZ (Sautour and Castel,
1995). Because of this high turbidity, the Gironde estuary is characterized by a reduced primary
production compared to other similar systems (i.e. the Schelde or the Ems (de Jonge and Van Beusekom,

1992; Heip et al., 1995)).

2.2 Biological models

Due to the light-limitation of autochthonous primary production, the Gironde estuary is often described as
heterotroph (Irigoien and Castel, 1997). Primary consumers (zooplankton) are considered as playing a key
role in the Gironde estuary trophic food web and consequently in the carbon cycle (David et al., 2006;
Lobry et al., 2008). Moreover because of their short life cycle and generation time, these organisms have
also been described as good bioindicators as they exhibit rapid response to climate change (David, in
press).

Regarding the zooplankton estuarine diversity, it is composed of 5 dominant species including 3 calanoid
copepod species (Eurytemora affinis, Acartia bifilosa, and Acartia tonsa) (Castel, 1993; David et al.,
2007; David et al., 2005). The copepod E. affinis was described upstream from the maximum of turbidity
zone (MTZ) and both Acartidae were documented more downstream in the poly- and meso-haline parts of
the estuary (Castel, 1995; Sautour and Castel, 1995). Another zooplankton community is being found in
the polyhaline zone of the Gironde estuary with reduced densities but a high diversity: neritic copepods
(e.g. Calanus helgolandicus, Paracalanus parvus, Pseudocalanus elongatus, Centropages hamatus,
Oithonasimilis, and Euterpina acutifrons) originated from the estuary plume (i.e. the Bay of Biscay
(D'Elbée and Castel, 1991)). We focused our study on copepod species as they dominate the zooplankton

in the Gironde estuary (Sautour and Castel, 1995).

2.3 Databases

2.3.1 Environmental and zooplankton data
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2.3.1.1 Long-term time series

Time series of environmental and zooplankton data (1978-2009) were provided by the “Blayais” nuclear
power plant monitoring programme. Different environmental parameters (water temperature, salinity,
dissolved dioxygen, suspended particulate matter (SPM), chlorophyll @, and nitrogen oxides
concentrations, current speed and river discharge) and biological parameters (3 zooplankton species
abundances (ind.m™)) were monitored from March 1978 to November 2009. Samples were collected 9
times a year at Station E (median point in the estuary located at 52 km downstream from Bordeaux city).
Only these long-term data were considered (even if data were available for 2 other stations; see Castel
1995) in order to consider the longest time series period (32 years versus 24 and 12 years respectively for
stations E, K, and F). Sampling was carried out at 1 m below the surface and 1 m above the bottom at 3h

intervals during a tidal cycle (high and low tide, flood and ebb tide).

2.3.1.2 Monitoring surveys of years 1975-76 and 2003

Environmental and zooplankton data were provided by two distinct monitoring campaigns with different
sampling strategies. The monitoring of 1975-76 (monitoring of the reference state of the Gironde estuary
before the establishment of the ‘Blayais’ nuclear power plant) was monthly performed at 8 stations
(respectively at kilometer points ‘KP’, 20, 35, 42, 52, 62, 67, 78, and 89 from Bordeaux city) at 1 m
below the surface and 1 m above the bottom at 3h intervals during a tidal cycle (high and low tide, flood
and ebb tide). Due to some missing data, we gathered years 1975 and 1976 by averaging same months
values. For the second monitoring (2003), the sampling strategy was to sample along an upstream-
downstream transect each 3 salinity units at 1 m below the surface and 1 m above the bottom. The
parameters in common to both campaigns (used for the different data analyses) were: water temperature,

salinity, SPM, chlorophyll a and phaeopigments concentrations.

2.3.2 Local meteorological parameters

Monthly data of local air temperature (°C) and cumulated precipitation (millimeter per month), measured
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at Pauillac meteorological station (kilometer point 52 downstream from Bordeaux city — nearest
meteorological station from the median point of the estuary), were provided by the Méteo France Centre

of Mérignac for the period 1975-2009 (35 years).

2.4 Data analyses

2.4.1 Data pre-treatment

Due to a difference in the sampling strategies of the years 1975-76 and 2003 monitoring, the two
campaigns data bases were first homogenised by computing the theoretical position at high tide of all
sampled water bodies to get rid of the impact of tidal water movement on zooplankton position. We used
the hydro-sedimentary model SIAM 3D (Brenon and Le Hir, 1999) applied to the Gironde estuary
(Sottolichio et al., 2000) to get current speed curves plotted against time per sections of similar
hydrodynamics and every 10 tidal coefficient units. We integrated the model curve equation to find the
distance covered by the water bodies between their sampling moment and the corresponding high tide
moment. The theoretical positions of each water bodies at high tide were finally obtained by trigonometry

and are presented in Fig. 1.

2.4.2 Characterization of the temporal variations of environmental conditions

2.4.2.1 Characterization of years 1975-76 and 2003 regarding to environmental conditions

A standardized Principal Components Analysis (PCA) was performed on annual means of different
environmental parameters (water temperature, salinity, dissolved oxygen, suspended matter, chlorophyll
a, and phaeopigments concentrations) for the period 1975-2009 (except year 1977 that was not
monitored). Local precipitations and river discharge were used as supplementary variables, as indicators
of local hydrology, these parameters being also strongly correlated to chlorophyll a and nutrients
concentrations (see Goberville et al., 2010). The principal components (PC1 ENV) were plotted against

time.
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2.4.2.2 Spatial pattern of annual salinity, temperature, and copepods annual abundance in 1975-76
and 2003

In order to characterize the difference of spatial pattern of salinity, temperature, and copepods abundance,
annual means were computed per estuary section of about 5 km (14 sections in total) for years 1975, 1976
(common mean for both years 1975 and 1976) and year 2003. Corresponding standard deviations were

also computed for each value.

2.4.3 Characterisation of the environmental envelope

Using raw data of salinity and temperature of both years 2003 and 1975-76 (homogeneised databases), we
modelled the abundance of each species or taxonomic group as a function of both temperature and
salinity. We examined graphically the relationships between the abundance of each taxon and
environmental variables (not shown). When a maximum of abundance flanked by two decreasing slopes
was detected, we applied a Gaussian function. Such function is often used to model the ecological niche
sensu Hutchinson (Fort et al., 2012). When such a maximum was not found, we modelled the abundance
of the species as a function of the environmental parameter using a linear function. All methods were

computed using the MATLAB language.

2.4.3.1 The statistical model for E. affinis

We tested that the abundance of E. affinis abundance (as logo(x+1)) ‘E’ was the sum of a linear

relationship with salinity ‘S’ and a Gaussian relationship with water temperature ‘t’, as follows:

(1-uy

E=M,,. xe‘(7j+aS+C

with a the coefficient of proportionality and C the constant of the linear relationship between E. affinis
and salinity S, u and s the thermal optimum and thermal tolerance of E. affinis, respectively. The linear
relationship between E. affinis and salinity S determines the maximum of abundance of E. affinis at its

thermal optimum. is the observed maximum density for E. affinis. The coefficients ,a, C,
Y M Eobs y M Eobs
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u, and s were found by minimising the sum of squares of the residuals assessed by calculating the

differences between observed and predicted abundance of E. affinis (logjo(x+1)):
F(MEobS ,a,C,u,s): g [Li_f(MEobs 9a9C’uﬁs;Si’ti)]2
i=1

with n the number of observed data (312 observations). Therefore, the degree of freedom was equalled to

df=312 observations - 3 parameters=309.

2.4.3.2 The statistical model for A. bifilosa

The abundance of 4. bifilosa (as logjo(x+1)) ‘A’ was modelled as the product of a Gaussian relationship

with water temperature t, and a Gaussian relationship with salinity S, as follows:

(@) ((S—p)

A=M o %e [ 25° jxe [ 20° ]

with M,, the maximum density observed for 4. bifilosa, v and s the thermal optimum and thermal
oos

tolerance of A. bifilosa, and p and o the salinity optimum and salinity tolerance respectively. The

coefficients M,,. ° u, s, i, and ¢ were found by minimising the sum of squares of the residuals
oDs

assessed by calculating the differences between observed and predicted abundance of A. bifilosa

(logio(x+1)):

F(MAobsﬂaﬂcsuas):él [Li_f(MAobsa’C’M’S;Si’ti)]z

with n the number of observed data (252 observations). Therefore, the degree of freedom equalled to

df=252 observations - 4 parameters=248.

2.4.3.3 The statistical model for neritic copepods

The abundance of neritic copepods (as logjo(x+1)) ‘N’ was modelled as the sum of a linear relationship
with water temperature t and a Gaussian relationship with salinity S, as follows:

(-
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with a the coefficient of proportionality and C the constant of the linear relationship between neritic
copepods and water temperature, u and s the salinity optimum and salinity tolerance of neritic copepods,
respectively. The linear relationship between neritic copepods and water temperature determines the

maximum of abundance of neritic copepods at its salinity optimum. M, is the maximum density of
obDs

neritic copepods. The coefficients M, a, C, u, and s were found by minimising the sum of squares of
obSs

the residuals assessed by calculating the differences between observed and predicted abundance of neritic

copepods (logjo(x+1)):
F(MNng aascauas):.gl [Li_f(MNobS 9a3C9uaS;Si9t[)]Z

with n the number of observed data (312 observations). Therefore, the degree of freedom was equalled to

df=312 observations - 3 parameters=309.

In each case (for the three taxa), a validation step consisted in estimating the relationship between

modelled and observed abundance using the Pearson coefficient of determination (Fig. 5).

2.4.4 Upstream movement prediction

Annual abundances were computed per section along the estuary for all taxa for both years 1975-76 and
2003 in order to compare these estimations to the raw data and to test whether modelled abundance as a
function of temperature and salinity could explain the observed movement of the three species or
taxonomic group. We also computed the mean weighted distance distribution (centroid) for the three taxa

and both periods in order to qualify their potential movement (see the method in Yanicelli et al., 2006).
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3. Results

3.1 Long-term changes in environmental conditions

The first three principal components (PC1 and PC2) of the principal components analysis performed on
environmental parameters (Fig. 2) explained respectively 42.8, 22.3% and 19.4% of total variance (84.5%
in total). The first principal component (PC1) was negatively related to water temperature and positively
related to suspended particulate matter and dissolved oxygen. PC2 was positively related to chlorophyll a
concentrations. The third principal component (19.4%) was negatively related to salinity and better

represented on the variables factor map (PC1 - PC3, see Appendix 1).

0.5

PC2 (22.3%)

1.0

; N 1

0.0 1
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=1.0 4

-2.0 4
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-3.0 Time (vear)
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Figure 2: Principal Components Analysis on environmental parameters: variables correlation circle (A).
Local precipitations (precipitation) and river discharge (Flow) were used as supplementary variables;
active variables were water temperature (T), salinity (S), dissolved oxygen (02), suspended matter (SPM)

and chlorophyll @ (CHLA) concentrations. (B) Long-term changes in the first principal component.

Long-term changes in PC1 were examined (Fig. 2). The first component reflected the main changes of the
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estuarine system: a warming of the estuary associated to a decrease in turbidity and oxygen saturation.
Whereas the first years of the time series (1975-1976) were characterized by lower temperatures (and
salinity, PC3 not shown) and higher concentrations in chlorophyll a, recent years (2003-2009) were
characterized by higher temperatures (and salinity, PC3 not shown) and associated to reduced

precipitation and river discharges.

3.2 Longitudinal changes in annual salinity and copepod abundance in 1975-76 and 2003
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-
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Figure 3: Spatial variability in annual salinity (A) and temperature (B) from the estuary upstream

sections (1) to the downstream estuary sections (14): black dots for year 2003 and white dots for year

1975-1976.
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Annual salinity and temperature values were higher in 2003 for all sections of the estuary even if this
trend was more perceptible in the upstream sections for temperature data and in the downstream sections

for salinity (Fig. 3).

Annual abundances in both E. affinis and A. bifilosa increased in the upstream sections where these
species were found in 1975-76 and decreased in its downstream sections between 1975-76 and 2003.
Neritic copepods increased in densities in 2003 compared to 1975-76. In 2003, neritic copepods were
recorded up to the fourth estuarine section (~45 km downstream from Bordeaux city or 55 km upstream

from the mouth of the Gironde estuary, Fig. 4).
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Figure 4: Spatial variability in the annual abundance of (A) Eurytemora affinis, (B) Acartia bifilosa, and
(C) Neritic copepods from the estuary upstream sections (1) to the downstream estuary sections (14):
black dots for year 2003 and white dots for year 1975-1976. Species centroids computed per period

(1975-76 in black and 2003 in blue) were superimposed.
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3.3 Statistical models

The examination of the potential relationships between the abundance of each taxon and both key
environmental parameters (i.e., temperature and salinity; Fig. 5) suggested: (i) gaussian interactions
between E. affinis and temperature (with an optimum around 15°C), neritic copepods and salinity
(optimum ~ 29 P.S.U.), and A. bifilosa and both parameters (thermal optimum ~ 20°C and salinity ~ 16
P.S.U.), and (ii) linear relationships between E. affinis and salinity, and neritic copepods and temperature
(Fig. 5).

Our models explained respectively 59%, 69%, and 67% of the total variance of the abundances of E.
affinis, A. bifilosa, and neritic copepods for both years 1975-76 and 2003 (Fig. 5). Our model

misestimating was mainly related to the non-prediction of zero abundance.

3.4 Upstream movement prediction

Globally our models did estimate upstream movements of the estuarine copepods (see also the centroids
computed that globally shifted upstream for the three taxa). Increased densities were estimated in the
upstream sections (oligo- and mesohaline areas) where the taxa were already present (but in lower
abundances) in 1975-76. In the polyhaline area, an important progression upstream was predicted for the
neritic copepods, but the modelled abundances (Fig. 6) were underestimated compared to raw data (See
Fig. 4). This is related to the difference between the linear regression (between neritic copepods
abundance raw data and predicted data) and the bisector; the slope of regression line being less important

than the one of the bisector.
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function of both annual salinity and temperature (left). Estimated species abundances were plotted against

raw data and both the bisector and the Pearson coefficient of determination were superimposed (right).
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4. Discussion

Climatic variability and climate change particularly influence both coastal ecosystems and estuaries
(Goberville et al., 2010; Halpern et al., 2008; 2011). More specifically, previous studies already pointed
out the alteration of the Gironde estuary due to the combined influence of anthropogenic forcing and
climate change (David et al., 2005; Etcheber et al., 2011; Goberville et al., 2010; Pasquaud et al., 2012).
David et al. (2005) first described a long-term marinisation process that-is-to-say the salinity increase as
if the Gironde system was moving upstream. This marinisation was associated to a reduction in river
discharge and river run-off, originating from the Garonne and Dordogne rivers. This phenomenon has
probably been exacerbated by the increasing demand in irrigation (Delpech personal communication) that
in turn led to an upstream shift of the MTZ (David et al., 2005; Sottolichio and Castaing, 1999). As a
consequence reduced turbidities were noticed in the middle and downstream parts of the estuary (data not
shown) with possible consequences on biological compartments (data not published). Some other effects
not yet elucidated, are related to changes on the asymmetry of the tide, partly due to the anthropogenic
deepening of the usptream Garonne in the years 60s (Castaing et al., 2006). The relative impact of
changes on the tide are still under investigation (Sottolichio et al., 2011), but it is expected that they may
contribute to the enhanced trapping of suspended sediment and the general upstream shift of the salinity

front and the TMZ.

The distribution of the copepod Eurytemora affinis, one of the two native estuarine copepod species,
seemed to be associated to temperate water (near 15°C) and low values of salinity (near 0 P.S.U.). These
results are in accordance with literature indicating that E. affinis is found in the whole oligohaline
estuarine areas (David et al., 2005; Gyllenberg and Lundquist, 1979; Von Vaupel-Klein and Weber,
1975) and associated to water temperatures ranging from 9°C to 14.9°C (between March and June, during

the maximum of biomass period) depending on the considered estuary (e.g. Ems estuary, Schelde, and
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Gironde estuary) according to Sautour et al. (1995). These estimated ranges of tolerance values are also
supported by physiological studies that documented that shorter species development time (e.g. eggs
incubation time, generation time; see for instance Vuorinen, 1982; Bradley, 1975) are associated to
temperature around ~14°C (Escaravage and Soetaert, 1993) and increasing development rates to rising
temperature (from 8 to 17°C). Our results also illustrated an upstream displacement of Eurytemora affinis
population that is in agreement with the observations of Appeltans et al. (2003) and especially the
capacity of E. affinis to colonize upstream areas (Appeltans et al., 2003) as its maximum abundance zone
seems to have shifted. We also stressed the importance of two ecological parameters conditioning E.
affinis distribution (water temperature and salinity, both being important, see appendix 2A) but we did not
take into account the dissolved oxygen, although this species progression in freshwaters was already
observed in response to improved oxygen concentrations (Tackx et al., 2004). Etcheber et al. (2011)
estimated oxygen saturation in the Gironde estuary between 40 and 100%, with episodic critical values
under 20% only observed in Bordeaux city during the ebb phase in summer, in the MTZ. However,
considering the fact that the estuarine turbidity maximum (ETM) may act as an entrapment zone for
zooplankton, as it appeared in a study of the Chesapeake Bay (Roman et al., 2001) and was also
characterized by Modéran et al. (2010) as an ecotone (as it is an environmentally stressful zone/barrier
between freshwater and a salinity gradient zone), turbidity may be considered as an additional important
factor controlling the longitudinal distribution of this species in the Gironde estuary (Sautour and Castel,
1995). Actually, as high turbidities are located more upstream (Etcheber et al., 2011), we cannot exclude
the hypothesis that the population of this species would be localized just upstream of the turbidity
maximum as a result of both hydrodynamic processes and survival (Gasparini et al., 1999; Sellner and

Bundy, 1987) as it was hypothesized by Castel (1993).

Acartia bifilosa, was the dominant copepod species in the Gironde estuary in the mesohaline area,
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seaward of the maximum turbidity area until 1999 (David et al., 2005; Irigoien and Castel, 1995; Sautour
and Castel, 1995). It was preferentially found in more downstream estuarine sections (at 52 km
downstream from Bordeaux city, (David et al., 2005)). This is also observed in other estuaries (Mouny
and Dauvin, 2002; Soetaert and Van Rijswik, 1993; Vieira et al., 2003). In a recent study (unpublished),
we also showed that the occurrence of this species (and the ones of the mysid Mesopodopsis slabberi) is
closely linked to increasing temperature and salinity. Our work indicates a shift in A. bifilosa distribution
due to both the marinisation and warming trends, but it also highlights an upstream displacement of the
population. The evaluation of the importance of the two considered ecological factors (see appendix 2B)
revealed that both temperature and salinity parameters explained the movement of A. bifilosa towards
more upstream sections with a possibly more pronounced and conditioning water temperature effect. This
species also experienced a phenological change with a production period occurring one month earlier than
before as a result of 4. tonsa establishment (David et al., 2007). Therefore, we can wonder if A. tonsa
could not have influenced 4. bifilosa spatial distribution. This hypothesis seems being supported by
Aravena et al. work (2009). Thus, Aravena et al. documented noticeable changes in another Acartia
species, A. clausi. Its distribution in the estuary of Bilbao shifted in response to 4. fonsa successful

colonization since 2003.

Considering the neritic copepods, for which a maximum of abundance was expected in the estuarine
plume (as they are mainly found in the Bay of Biscay (Sautour and Castel, 1999), we show both their
increasing abundances (between 1975-76 and 2003) and their upstream progression in the estuarine
system. These results have to be nuanced as the dominant species (in terms of density) composing the
neritic taxonomic group in 2003 (not the case in 1975-76) was Euterpina acutifrons and this species
represented an average percentage of 66.8 % of total neritic copepods abundance (with a range between 0

and 100%). Nevertheless an intermediate position between marine and estuarine conditions was assigned
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to this species by Gongalves et al. (2010). However comparing to more marine ecosystems such as the
Bay of Marennes-Oléron (Sautour and Castel, 1995), we referred to this species as neritic (as originally
found in the Bay of Biscay). This point has to be considered regarding the important upstream
progression of neritic copepods observed between 1975 and 2003 (as neritic copepods were found until
55 km upstream from the mouth of the Gironde estuary) but this does not contest the increased
abundances of neritic copepods into the estuary. Besides the more important ecological parameter that
would condition their longitudinal distribution is salinity (see appendix 2C).

These results really support our hypothesis of a response of all three taxonomic groups to the warming
and the marinisation process of the Gironde estuary and highlight the importance of salinity as a key
factor controlling the spatial distribution of the zooplankton along the estuary. However, our work also
suggests the importance of a second ecological factor, water temperature as temperature also explained
the upstream movement of E. affinis and to a lesser extent the movement of 4. bifilosa and the group of

neritic copepods.

Our observations suggest a movement of the taxa to remain within their respective environmental
envelope. Indeed copepods transport is mainly related to water bodies movement as they have no
sufficient swimming aptitude to get rid of water bodies circulation. However if copepods had moved
passively, we would have expected their upstream movement to be strongly and essentially driven by
salinity. Because copepods perform vertical migrations, we cannot completely discard the fact that instead
of being distributed in a passive way with water bodies (Castel and Veiga, 1990), this taxonomic group
might use the hydrodynamics of the estuary (e.g. water discharge (Peitsch et al., 2000)) to progress
upstream along the estuary. This hypothesis is in agreement with Seuront et al. (2006) who provided
evidence of an endogenous behavioral adaptive strategy for E. affinis independent of its circadial activity

(Hough and Naylor, 1992). Thus, Seuront et al. (2006) highlighted that increased salinity increased
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swimming activity of both males and non-ovigerous females of E. affinis. Furthermore Hills (1991) used
a sinusoidal model, which demonstrated that copepods, by their diel vertical migration, may control their
horizontal distribution in systems characterized by strong tidal movements. However, Kimmerer et al.
(1998) concluded that despite diel differences in E. affinis vertical distribution, suggesting an active
migration, this would be insufficient to reverse species seaward transport. Thus, they hypothesized that E.
affinis spatial gradient would be mainly linked to its predation by Potamocorbula amurensis.
Furthermore, the hydrodynamics hypothesis cannot be reasonably evocated alone regarding the
generation time of copepods (~ 1 month) and the time scale we used, even though an effect could have
been detected at a long-term scale. An alternative hypothesis may result in a combination of different
processes dealing with species plasticity or acclimatisation to environmental changes but also resulting
from species reproduction success, survival, competition, resource availability, and predation. With the
exception of some neritic copepods, species were already present in upstream sections but in low/residual
abundances. Thus, species movement may suggest that they have found more suitable conditions to
develop or have even been displaced by new established species (e.g. 4. tonsa, see Aravena et al., 2009).
Temperature and salinity may indeed affect many physiological processes, acting on copepods
reproduction, locomotion, feeding rates, osmoregulation and species interaction (Beaugrand and Reid,
2003; Castel, 1993; Elliott and Hemingway, 2002; Magnuson et al., 1979; Mauchline, 1998; Sautour and
Castel, 1995; Vilas et al., 2009); the consequences and mechanisms of this longitudinal shift need
therefore further investigations. However our results and model predictions have also to be linked with
the observations of Pasquaud et al. (2012) who found an increased number of marine migrant fish species
in the estuary. Their results left open the question of the new potential preys they could have found. Our
concordant results address therefore the issue of the induced changes in the Gironde trophic food web
resulting from the movement of these different taxa. Indeed, the movement of all or part of the

trophodynamics of the estuary can lead to important changes in the distribution of their predators/preys
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and may induce strong consequences on the whole food web (Durant et al., 2007). Biogeographical shifts
(Perry et al., 2005) or even match/mismatch responses are likely to occur (Durant et al., 2007; Murawski,
1993). Trophic cascades and amplifications previously observed in other systems (Kirby and Beaugrand,

2009) might also alter the ecosystem.
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5. Conclusions

In conclusion, by modelling the environmental envelopes of the neritic copepods and both dominant
copepod native species, Acartia bifilosa and Eurytemora affinis, we pointed out an alteration in copepods
spatial distribution between 1975 and 2003. The models which considered only 2 climate-driven
parameters (water temperature and salinity) provided coherent estimations with raw data. This
emphasizes the importance of both descriptors relative to the marinisation and the warming of the
Gironde estuary. Our result showed an upstream progression of neritic species that appear to be mostly
due to salinity while for both dominant copepod native species the upstream movement comes from the
augmentation of both temperature and salinity. The consequences of copepods longitudinal distribution
changes have to be fully investigated while also considering predators. This would allow a more global
view of the ecosystem changes involved as some alterations of the Gironde trophic food web are already

expected.
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RIVER DISCHARGEpy

Dim 3 (19.39%)

Dim 1 (42.78%)

CORRELATION COSINE?

PARAMETERS PC1 PC2 PC3 PC1-PC2 PC1-PC3
TEMPERATURE -0.80 -0.11 0.51 0.65 0.89
SALINITY -0.59 -0.22 -0.63 0.40 0.74
02 0.86 -0.19 -0.31 0.78 0.84
CHLA 0.20 0.93 0.05 0.90 0.04
SPM 0.61 -0.40 0.47 0.53 0.60
RIVER.DISCHARGE 0.42 0.27 0.44 0.24 0.36
PRECIPITATION 0.09 0.49 0.20 0.25 0.05

Appendix 1: Principal Components Analysis on environmental parameters: variables correlation circle
(A; Factor map: PCl1 — PC3). Local precipitations (PRECIPITATION) and river discharge
(RIVER.DISCHARGE) as supplementary variables and water temperature (T), salinity (S), dissolved
oxygen (02), suspended matter (SPM) and chlorophyll a (CHLA) concentrations as active variables. (B)
Table of correlations between first principal components (PC1, PC2, and PC3) and environmental

parameters and cumulative squared cosine for PCs 1-2 and 1-3.
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sections (14): white dots for predicted data of year 2003, grey dots for predicted data computed with
salinity values of year 1975-1976 and temperature values of year 2003, and black dots for predicted data

computed with temperature values of year 1975-1976 and salinity values of year 2003.
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3.1.2. En résumeé ...

Question posée par cette étude : Observe-t-on une modification de répartition spatiale
des organismes en réponse a la marinisation et au réchauffement des eaux
estuariennes ? Choisissant des organismes planctoniques, traceurs de masses d’eau,
ce travail cherche a discriminer si modification observée il y a, et si elle constituerait un
déplacement passif des organismes ou résulterait a la fois d'un transport et d'un

comportement de ces organismes.

Les résultats

- La mise en ceuvre d'une approche modélisatrice permettant d’estimer les enveloppes
environnementales, de température et de salinité, des différents taxons a permis
d'estimer leurs optima et gammes de tolérance thermiques et halins respectifs (optima
thermiques estimés d'environ 15°C pour E. affinis et 20°C pour A. bifilosa; et halins de O
P.S.U., 16 P.S.U. et de 29 P.S.U. respectivement pour E. affinis, A. bifilosa et le groupe de

copépodes néritiques). Ces résultats obtenus sont cohérents avec la littérature.

- Confrontés aux données d’ observation disponibles (états de référence), I'emploi de
ces modeles a permis d'identifier une modification de la répartition spatiale intra-
estuaire, longitudinale, des espéces de copépodes étudiées en 30 ans : une remontée
vers l'amont des populations d’Eurytemora affinis, d’Acartia biffilosa et dune

communauté aval de copépodes néritiques.

- Les modifications observées seraient liées a la fois au réchauffement des eaux
estuariennes et a la marinisation du systéme, bien que ce soit la marinisation qui
semble étre le processus le plus important, notamment pour les espéces néritiques et
pour E. affinis, ce qui correspond a l’hypothése de déplacement passif de Castel &

Veiga (1990).

Elargissements
- Néanmoins la modification de répartition spatiale observée ne serait pas

exclusivement imputable a l'hydrologie. Si ces travaux mettent ainsi en évidence

l'incidence d'autres facteurs explicatifs, abiotiques et biotiques, impliqués, 1'hypothése

principale avancée repose sur une part de comportement des organismes.
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CHAPITRE 4

Evolution des systémes esturiens : changements graduels ou changements
d'états abrupts de I'écosysteme ?

- "Climate-caused abrupt shifts in a European macrotidal estuary”
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4.1. Evolution des systémes estuariens : changements graduels ou changements

d'états abrupts de 1'écosystéme ?

4.1.1. Avant-propos

Le chapitre précédent s’intéresse a l’¢tude des modifications de répartition
spatiale des populations de copépodes, au moyen de deux instantanés (snapshots) de
l'estuaire a 30 ans d'écart. Il s'appuie en effet sur des données acquises avec une
haute résolution spatiale obtenues par deux campagnes d'état de référence de
l'estuaire. Les résultats soulignent la qualité de « bioindicateur » du changement
climatique des copépodes, organismes zooplanctoniques dépendants des masses d’eau
pour leur déplacement et dont les modifications de répartition spatiale permettent par
conséquent d’évaluer de possibles altérations des conditions environnementales du
milieu (Hays et al. 2005). Ce chapitre a mis en évidence une réponse des populations
estuariennes de copépodes, principalement a la marinisation et au réchauffement de
l'estuaire. Toutefois cette vision du systéme et de son évolution, a savoir continue ou
au contraire discontinue, par cette premiére approche reste (partiellement) limitée : il
manque en effet a la compréhension une vision continue et dynamique des
modifications intervenues durant cette période couvrant les trois derniéres décennies.
Cette limite a été contournée grace a l'existence d'une chronique de données
biologiques et environnementales, climatiques et physico-chimiques, issues de
plusieurs suivis d'observation de l'estuaire. L'analyse temporelle commune, au moyen
d’analyses multivariées, essentiellement des ACP, des parameétres descripteurs du
compartiment pélagique, apporte des éléments de compréhension a mettre en relation
avec l'évolution a long terme des communautés biologiques étudiées (producteurs

primaires planctoniques, zooplancton et poissons).

Concernant ces évolutions a long terme des communautés biologiques, plusieurs
travaux ont récemment généralisé l'existence d’évolutions dites non-linéaires a
I’échelle des écosystémes, en trés large majorité marins (deYoung et al. 2004,
Carpenter & Brock 2006, Scheffer 2009). Ceux-ci ont caractérisé des changements
abrupts, désignés sous le terme de shifts (deYoung et al. 2004, 2008) traduisant des

modifications rapides d’états d’écosystéme, passant d'un état persistant vers un autre,
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en réponse a des perturbations. Ces évolutions non linéaires pluriannuelles
résulteraient de l'existence de barriéres physiologiques pour les organismes ou d'effets
de seuil (deYoung et al. 2004, Scheffer 2009). Ces shifts ont été observés dans
plusieurs systémes marins, en mer du Nord (Kroncke et al. 1998, Reid & Edwards 2001,
Weijerman et al. 2005, Beaugrand et al. 2008), mer Méditerranée (Conversi et al. 2010),
mer Baltique (Alheit et al. 2005) ou encore dans ’Atlantique (Luczak et al. 2011), ou
terrestres, comme le lac de Genéve (Anneville et al. 2010), et concernant des
communautés trés difféerentes (phytoplancton, zooplancton, poissons, benthos,
oiseaux marins). Les travaux de Cloern et al. (2010), dans la baie de San Francisco,
ont mis en évidence l'existence d’évolutions semblables en milieu estuarien. Cet
ensemble de travaux met 'accent sur 'emprise spatiale a laquelle sont observées ces
modifications abruptes, simultanées ou non, et sur le caractére général des
modifications observées, car pouvant concerner plusieurs compartiments biologiques

impactés simultanément.

C’est pourquoi, une étude s'est intéressée, dans le chapitre 4, aux

questions suivantes :

- quelles sont les principales évolutions a long terme observables a 1'échelle de

I'écosystéme de la Gironde, considéré dans sa partie oligo-mésohaline ?

- Ces évolutions sont-elles linéaires, graduelles ou abruptes (pour la période

considéreée) ?
- Quels facteurs et forcages sont impliqués ? quels en sont les mécanismes ?

La réponse de l'écosystéme dans son ensemble, depuis l'environnement jusqu'a la
biologie, étant considérée, une approche dite par compartiment a été mise en oceuvre

permettant également de répondre a une derniére question :

- observe-t-on des décalages temporels dans les réponses des différents

compartiments ou, au contraire, des réponses synchrones ?

Ce chapitre est présenté sous la forme d'une publication scientifique acceptée par
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la revue Estuaries & Coasts et sous pressed. Elle a été valorisée par des présentations
orales a deux colloques internationaux, le colloque ELET de Bordeaux, mentionné au
chapitre précédent, et le symposium Vulnerability of coastal ecosystems to global
change and extreme events de Biarritz (18-21 Octobre 2011), ainsi qu'un poster au
colloque national sur les Changements Globaux : Enjeux et Défis a Toulouse (9-11

Juillet 2012).

Une seconde étude, a laquelle jai été associée, présentée dans [’Annexe 2
(Chaalali et al. soumise a Estuaries, Coastal and Shelf Science), apporte des éléments
qui viennent compléter les résultats présentés dans ce chapitre. Elle développe une
approche plus fonctionnelle basée sur les guildes écologiques définies par Eliott &
Dewailly (1995) permettant d'étudier l'existence des modifications de structure de

communauté de l'ichtyofaune.

Enfin, un troisiéme travail spécifique a la communauté des copépodes de la zone
polyhaline de l'estuaire, peu étudiée jusqu'alors, compléte ces approches en
s'intéressant a la méme problématique mais sur un autre compartiment biologique. Ce
travail comprend d’une part 1'étude de l'influence de modifications hydro-climatiques
globales et locales sur la structure de communauté aval des copépodes, et d’autre
part, la caractérisation de possibles changements de diversité, intervenus a 1'échelle de
la derniére décennie. Actuellement en cours de finalisation, il n'a pas été inclus au

chapitre mais est présenté sous la forme d'un article en préparation en Annexe 4.

8 Disponible via le lien : http://link.springer.com/article/10.1007%2Fs12237-013-9628-x#page-1
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Abstract

Although many consequences of climate change on marine and terrestrial ecosystems are well
documented, the characterization of estuarine ecosystems specific responses and the drivers of the
changes are less understood. In this study, we considered the biggest Southwestern European estuary, the
Gironde, as a model of a macrotidal estuary to assess the effects of both large- (i.e., North Atlantic basin-
scale) and regional-scale climate changes. Using a unique set of data on climatic, physical, chemical, and
biological parameters for the period 1978-2009, we examined relations between changes in both the
physical and chemical environments and pelagic communities (plankton and fish) via an end-to-end
approach.

Our results show that the estuary experienced two abrupt shifts (~1987 and ~2000) over the last three
decades, which altered the whole system. The timing of these abrupt shifts are in accordance with abrupt
shifts reported in both marine (e.g., in the North Sea, the Mediterranean Sea, and along the Atlantic) and
terrestrial (e.g., in European lakes) realms. Although this work does not allow a full understanding of the
dynamical processes through which climate effects propagate along the different compartments of the
ecosystem, it provides evidence that the dynamics of the largest estuary of Southwest Europe is strongly

modulated by climate change at both regional and global scales.

Keywords: Climate change, end-to-end approach, abrupt shifts, estuarine environment, plankton, fish
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Introduction

It has been established that climate change has a major influence on marine ecosystems (Hatun et al.
2009, Cloern et al. 2010) affecting all biological compartments from phytoplankton to top predators,
influencing biodiversity, and the structure and functioning of ecosystems (Beaugrand et al. 2008, Luczak
et al. 2011). Both phenological and biogeographical changes have been documented (Edwards and
Richardson 2004, Perry et al. 2005). Climatic variability and global climate change also influence littoral
ecosystems (Halpern et al. 2008, Goberville et al. 2010, 2011). For instance, Attrill and Power (2002)
used the North Atlantic Oscillation (NAO) index, to show that climatic variability explains a large part of
the changes observed in the diversity, abundance, and growth of juvenile marine fishes in estuaries.
Nicolas et al. (2011) provided evidence for a climate-induced biogeographical shift in estuarine fish
species along the European west Atlantic coasts. Marine ecosystems are known to respond to temperature
changes in a non-linear way (Carpenter and Brock 2006). Abrupt ecosystem shifts were therefore
identified. Those shifts mainly resulted from species' critical thermal limits (Carpenter and Brock 2006,

Beaugrand et al. 2008).

Temperature is among the most conspicuous factors governing changes in marine systems (Bopp et al.
2002, Scavia et al. 2002, Beaugrand et al. 2009, Goberville et al. 2010). However, it has become more
evident that this parameter acts in synergy with others to alter the states of marine ecosystems (Goberville
et al. 2011) including fishing and pollution from maritime traffic. For example, overfishing has a direct
impact on the abundance of commercial species (Pauly 2003) and many works have provided evidence
that the effect of climate change on fish increases when the stocks are weakened by overfishing
(Beaugrand and Kirby 2009a). Maritime traffic, via ballast waters, increases the number of invasive
species such as copepods (David et al. 2007) and shrimps (Beguer et al. 2008). Raitsos et al. (2010)
showed that the appearance of tropical species in the eastern part of the Mediterranean Sea was highly

positively correlated with sea surface warming. On a smaller scale, other anthropogenic local pressures
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may act in synergy with climatic forcing. For instance, damming and water pumping especially in
summer, may have strong effects on river discharge (Rochard et al. 1990) and prevent the migration of
some fish species (Imbert et al. 2008). Human infrastructures, as for example nuclear power plants that
release warm waters, may locally modify both the abiotic and biotic components of the ecosystems

(Bamber and Seaby 2004, David et al. 2005).

In this paper, we investigate the influence of both climatic variability and global climate change on long-
term (multidecadal) changes of the Gironde estuary. First, we explore the correlations between both sea
surface temperature and sea level pressure in the North Atlantic and large-scale meteo-oceanic indices.
Second, we examine the influence of both large-scale and regional climate change on the physical and
chemical properties of the Gironde estuary, and its zooplankton and fish diversity. Finally, we discuss the
role of climate variability in the long-term changes of estuarine ecosystems, and highlight potential local

direct anthropogenic influences that might exacerbate or mitigate their responses.
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Methods

Study area

The Gironde estuary (latitude 45°20°N, longitude

>z

0°45’W) is among the largest estuaries of the

[] southern and western part of Europe, representing
Atlantic Ocean

an area of about 625 km? at high tide [Fig. 1,

(Lobry et al. 2003)]. This 70-km long estuary
Gironde

estuary

formed by the rivers Dordogne and Garonne

drains 81,000 km? (Allen et al. 1972) with a mean
13 1‘1A
| StaonE flow ranging from 250 m’ (August-September) to
2,288

1,500 m’ (January-February). The Gironde is also

one of the most turbid European estuaries with a

5 & o P mean suspended matter concentration higher than

500 mg.I"' (Sautour and Castel 1995, Abril et al.
Fig. 1: The Gironde estuary. Sampling station E is

indicated by a '+' and transects 1 and 2 respectively ~ 1999).

bya'l"and 2'.

The Gironde estuary is characterized by a strong spatio-temporal variability already documented (by
David et al. 2005). The authors described some significant long-term trends in the physical chemistry of
the Gironde and related them to changes in environmental parameters (i.e., temperature, salinity,
suspended matter concentration and active chlorophyll in the water column). Regarding Gironde
zooplankton diversity, it is composed of only 5 dominant species including 3 calanoid copepod species
(Eurytemora affinis, Acartia bifilosa and Acartia tonsa) and two mysids (Neomysis integer and
Mesopodopsis slabberi; David et al. 2005). Biological shifts have also been documented. For example

Acartia tonsa invaded the Gironde in 1983. The calanoid reached rapidly comparable densities to those of

the dominant native species Eurytemora affinis (David et al. 2007). Other studies on fish in the Gironde
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(Pronier and Rochard 1998, Nicolas et al. 2011, Pasquaud et al. 2012) also pointed out long-term trends
possibly modulated by climate-driven environmental changes [e.g., the smelt Osmerus eperlanus,

(Pronier and Rochard 1998)].

Large-scale climatic parameters

The Sea Surface Temperature (SST) and Sea Level Pressure (SLP) data were provided by the NOAA-
CIRES Climate Diagnostics Center (Woodruff et al. 1987) and are part of the Comprehensive Ocean-
Atmosphere Data Set (COADS, 1° enhanced data). Monthly data, recorded in a 1° longitude x 1° latitude
grid, are available for the period 1960-2009. An annual mean was calculated for each geographical cell of
the spatial domain between 40°N and 70°N of latitude and 80°W and 20°E of longitude (spatial resolution

of 1° x 1°) for the period 1960-2009. These data were gathered in Matrix 1.

Large-scale meteo-oceanic and hydro-climatic indices
We used three meteo-oceanic indices and one hydro-climatic index (in Matrix 1) to examine potential
relationships between long-term changes in annual SST and SLP and large-scale sources of hydro-

meteorological or hydro-climatic variability.

The North Atlantic Oscillation (NAO) is the most important mode of variability in the Northern
Hemisphere atmospheric circulation. The atmospheric oscillation modulates climate variability (with an
~8-years period) from the eastern seaboard of the United States to Siberia and from the Arctic to the
subtropical Atlantic (Hurrell et al. 2001). It is a basin-scale alternation of atmospheric mass over the
North Atlantic between the high pressures centered on the subtropical Atlantic and the low pressures
around Iceland. This atmospheric oscillation, observed during the whole year, is particularly strong in
winter, explaining an important part of the sea level pressure variability (SLP) from December to

February (Hurrell 1995, Marshall et al. 2001). The changes in the pressure gradient from one index phase
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to another imply strong modifications in the winds speed and direction over the North Atlantic and also in

the heat and moisture transport between the ocean and the surrounding continents.

The Atlantic Multidecadal Oscillation (AMO) is a large-scale mode of observed multidecadal climate
variability (with an ~70-years period) with alternated warm and cool phases over large parts of the
Northern Hemisphere (Knight et al. 2006). Many examples of regional multidecadal climate variability
have been related to the AMO, such as northeastern Brazilian rainfalls, or the North American and
European summer climate. Its natural variability has a range of 0.4°C (Enfield et al. 2001). This
phenomenon has a strong impact on SST. The AMO index we used was built by computing a moving
average on Atlantic (detrended) SST anomalies north of the equator. The National Centre for
Atmospheric Research provided the NAO and AMO index data from 1860 to 2009.

The East Atlantic Pattern (EAP) is a low-frequency variability mode over the North Atlantic detected in
all months but May-August. Similar to the NAO, this pattern consists of a North-South dipole of anomaly
centers near 55°N, 20-35°W and 25-35°N, 0—10°W that spans the entire North Atlantic Ocean from East

to West (Barnston and Livezey 1987, Decastro et al. 2006).

The Northern Hemisphere Temperature (NHT) anomalies over the period 1950-2009 were provided by

the NOAA's Climate Prediction Center and downloaded from the website: ftp://ftp.cpc.ncep.noaa.gov/.

Local meteorological hydrological parameters

Monthly data of local air temperature (°C) and precipitation (millimeter per month), measured at Pauillac
meteorological station (kilometer point 50 downstream from Bordeaux city), were provided by the Méteo
France Centre of Mérignac. First, the data were deseasonalized. The deseasonalization was performed by

subtracting from the original time-series the corresponding seasonal index values. Then, an annual mean
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was calculated for the period 1978-2009 (32 years). The two parameters were gathered in Matrix 2 (32

years X 2 parameters).

Environmental and zooplankton data

Environmental data were provided by both the “Blayais” nuclear power plant and the French Coastal
Monitoring Network SOMLIT (Service d’Observation en Milieu LITtoral, http://somlit.epoc.u-
bordeaux1.fr) monitoring programs. SOMLIT gathers data from 8 marine stations that monitor some key
environmental parameters (see Goberville et al. 2010, Savoye et al. 2012): sea temperature, salinity,
dissolved dioxygen, nitrate and nitrite, suspended matter, chlorophyll a concentrations, current speed,
river discharge, some biological parameters including 5 zooplankton species (Table 1). The parameters
were monitored from March 1978 to November 2009. Samples were collected 9 times a year at a fixed
station (E), located 52 km from Bordeaux city. Sampling was carried out 1 m below the surface and 1 m
above the bottom at 3 h intervals during a tidal cycle (high and low tide, flood and ebb tide). Only data
from high and low tide surface samples were averaged and used because some parameters (e.g., the
nutrients and chlorophyll a concentrations) were only measured at these times. Thus, we considered an
average tidal moment reflecting a complete tidal cycle, integrating both marine and freshwater influences.
An annual average was computed for each physico-chemical variable and species for the period 1978-
2009 after data were deseasonalized using the method described above. Matrix 3 (32 years x 8 variables)
contains a total of 8 physical and chemical parameters and Matrix 4 (32 years x 5 species) a total of 5

species.

Fish data
From 1979 to 1988, fish sampling was carried out twice a month. Samples were collected 1 m below the
surface and 1 m above the bottom. Twelve species were monitored (Table 1). Only one transect,

composed of 5 sites was monitored (Transect 1; Fig. 1) during this period. After 1988, another transect
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was added (Transect 2; Fig. 1), each transect being composed of 3 sampling sites. For each sampling, the
volume measurement of water filtered was determined with flow meters (General Oceanics 2030 R) to
determine fish species densities per cubic meter (m’). Therefore, this study used pooled bottom and
surface data (in order to catch the whole species diversity) that were then averaged per transect and per
month. We used data from Transect 1 till 1988 and means of data from Transects 1 and 2 data after this
year. Matrix 5 (31 years x 12 species) consisted of an annual mean for each of the 12 species for the
period 1979-2009. We only selected fish species with an occurrence frequency over 20% (results not
shown). An annual average was calculated for each species for the period 1979-2009 after data were

deseasonalized with the same method described previously.

Table 1: List of studied species

Copepods  Acartia bifilosa
Acartia tonsa
Eurytemora affinis

Mysids Mesopodopsis slabberi
Neomysis integer

Fish Alosa alosa
Alosa fallax
Engraulis encrasicolus
Anguilla anguilla
Gasterosteus aculeatus
Platichthys flesus
Pomatoschistus minutus
Dicentrarchus labrax
Liza ramada
Solea vulgaris

Sprattus sprattus
Syngnathus rostellatus
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Data analyses

Analysis 1: Principal Components Analyses (PCA) on geolocalized data (annual SST and SLP)

Two standardized Principal Components Analyses (PCAs), described in details in (Beaugrand et al.
2002), were performed on SST and SLP data matrices (Matrix 1) at the scale of the North Atlantic (40°N,
65°N, 80°W, 20°E) to interpret both spatial and temporal changes in SST and in SLP. Eigenvectors were
normalized to represent the spatial correlation with the corresponding principal components. Normalized
eigenvectors were mapped to identify areas most correlated with the first two principal components that
summarize long-term changes in annual SST or SLP.

Prior to the analysis, annual means were calculated after transforming monthly data as anomalies by
subtracting the long-term average of the corresponding month and geographical cell. The first principal

components are called hereafter: PC1 SST; PC2 SST; PC3 SST; PC1 SLP; PC2 SLP; PC3 SLP.

Analysis 2: Principal Components Analyses (PCA) on local estuarine data

Three standardized PCAs were performed on each data matrix: (1) Environmental data matrix (Matrix 3);
(2) zooplankton Matrix (Matrix 4) and (3) fish Matrix (Matrix 5). The PCAs were performed on a
correlation matrix to (i) identify the main long-term changes that took place in both abiotic and biotic data
(PCs time series analysis), (i1) reveal the most important variables that are representative of each long-
term change (i.e., each principal component) and (iii) examine the correlations between components and

both regional and global meteo-oceanic and hydro-climatic variables.

To facilitate reading, our results are mostly presented as bar plots of normalized principal components
(component scores were normalized by subtracting the average from each value and then dividing by the
standard deviation) of each analysis against time, the principal component data being first smoothed by

applying a simple moving average of order 1. The first principal components are called: PC1 Env.; PC2
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Env. (PCA on Matrix 3); PC1 Zooplankton; PC2 Zooplankton (PCA on Matrix 4); PC1 Fish; PC2 Fish

(PCA on Matrix 5).

Matrices 1 and 2 only contained two local meteorological variables and were therefore only examined

graphically.

Analysis 3: Examination of the relationships between principal components and other related variables

We combined results from PCAs into a single matrix, adding important variables for interpreting changes.
The matrix 32 years x 20 variables had the following variables: PC1 SST; PC2 SST; PC3 SST; PC1 SLP;
PC2 SLP; PC3 SLP; PC1 Env.; PC2 Env.; PC1 Zooplankton; PC2 Zooplankton; PC1 Fish; PC2 Fish;
PC3 Fish; local air temperature; local precipitation; NAO; AMO; NHT; EAP. We calculated the
correlation matrix and then converted the correlation matrix C into a distance matrix D by applying the

following equation:

D=1-|C|

The hierarchical flexible agglomerative clustering method (Lance and Williams 1967) was then applied
onto the distance matrix 20 x 20 variables to identify relationships between variables. Lance and Williams
(1967) proposed this general model that encompasses most of the agglomerative clustering methods. By
fixing the values of the four parameters a;, om, B, v, (see Lance and Williams 1967, Legendre and
Legendre 1998), one can go from the single to the complete linkage. Here, a; was fixed to 0.625, a, to
0.625, B to — 0.25 and 7y to 0 so that the method was close to the unweighted centroid clustering (also
called unweighted pair-group centroid method, Legendre and Legendre 1998). We then examined

graphically all variables that the cluster analysis above identified as relevant and examined their long-
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term trends. The variables were divided in three categories according to their type of long-term changes,

their nature and scale.

Analysis 4: Identification of major discontinuities during the period 1978-2009

Our analysis was restricted to the only variables that were identified as important in the previous analysis
and we calculated the distance matrix 32 years x 32 years using the Chord distance (Legendre and
Legendre 1998). Then, the use of hierarchical flexible agglomerative clustering method detailed above

allowed us to identify homogeneous time periods and the main discontinuities.

All the analyses were performed with MATLAB.
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Results

Analysis 1: Principal Components Analyses on geolocalised data (annual SST and SLP)

The first standardized PCA revealed an increase in annual SST anomalies with an acceleration phase
circa 1993 (Fig. 2). The increase in the first Principal Component (PC1; 28.3% of the total variance)
reflected an increase in annual SST anomalies (i.e., positive correlation with the first PC or positive

values of the first normalized eigenvector) over the East Atlantic basin and regions located around the
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Fig. 2: Principal Components Analysis of long-term changes in annual SST in the North Atlantic Ocean.
A. First normalized eigenvector (left) and principal component (in blue; right) in relation to NHT
anomalies. B. Second normalized eigenvector (left) and principal component (in blue; right) in relation to

the state of the NAO (in red).



CHAPITRE 4 107

United Kingdom (Fig. 2). The first PC was positively correlated to NHT anomalies (r = 0.97; pacr < 0.05;
Table 2) and the AMO index (r = 0.95, pacr < 0.05). The second PC (9.2% of the total variance) reflected
variability in annual SST anomalies positively related to the state of the NAO (r = 0.64, pacr < 0.05).
Values of the second PC were inversely correlated to annual SST anomalies over the Subarctic Gyre and
positively correlated over areas located to the north of the Subtropical Gyre in the western part of the
Atlantic basin. Interestingly, the first PC of annual SST anomalies was positively related to the state of
the EAP (r = 0.72, pacr < 0.05). A gradual change was observed circa 1997, which was in part explained

by the EAP index.

Table 2: Pearson's correlations with the modified Chelton method’ (significant correlations in bold, p <

0.05)
Large scale meteo-oceanic indices SST SLP
NAO AMO NHT EAP SSTPC1  SSTPC2 | SLPPCl  SLPPC2
NAO 1 - - - - - - -
Large scale AMO -0.33 1 - - - - - R
indices NHT -0.12 0.94* 1 - - - - -
EAP -0.34 0.72% 0.71* 1 - - - -
SST SST PCI -0.19 0.95* 0.97* 0.72% 1 - - -
SST PC2 0.64* -0.50* -0.44% -0.57* -0.44* 1 - -
SLP PC1 0.77* -0.16 0 -0.2 -0.03 0.40* 1 -
SLP SLP PC2 0.40* -0.06 0.06 0.31 0.04 0.25 0.18 1

The second standardized PCA performed on annual SLP anomalies revealed that the year-to-year

variability of the first PC (18.6% of the total variance, Fig. 3) Ywas highly correlated positively to the

9 Cette méthode a été appliquée sur les p-values obtenues afin de prendre en considération l'auto-

corrélation des séries temporelles.

10 Remarque : Concernant la part de variance expliquée par les premiéres composantes de ces deux ACP
spatialisées, ils peuvent aisément s’expliquer par la taille des matrices employées (600 lignes x 12000
colonnes). De plus, la contribution de chaque composante devrait étre 1/600=0.17% or 18.6% >> 0.17%
(conforté par la méthode de rupture de pente, résultat non présenté). D'autre part, la pertinence des

composantes a été évaluée selon ce qu’elle représentait et non pas pour son inertie (Jolliffe, 2002).
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state of the NAO index (r = 0.77, pacr < 0.05). Although this result was expected, the mapping of the first
normalized eigenvector that identified the main center of actions (low pressure cell centered over Iceland
and high pressure cell centered over the Azores) indicated that interannual fluctuations in annual SLP can

be modulated by the state of the NAO in areas close to the Gironde estuary.
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Fig. 3: Principal Components Analysis of long-term changes in annual SLP in the North Atlantic Ocean.
First normalized eigenvector (left) and year-to-year changes in the first principal component of SLP (in

blue; right) and in the state of the NAO (in red).

Analysis 2: Principal Components Analyses (PCA) on local estuarine data (matrices 3, 4 and 5)

A first standardized PCA was performed on the matrix year x 8 environmental parameters (Matrix 3). The
first PC explained 43.8 % of the total variance. Examination of the first normalized eigenvector (not
shown) indicated that variables such as local temperature and salinity were negatively related to the first
PC and that variables such as dissolved dioxygen concentrations, current speed and river discharge were
positively related to the first PC. The second PC explained 23.3 % of the total variance. Examination of
the second eigenvector indicated that the second PC was mainly related positively to chlorophyll @ and

nitrate and nitrite concentrations.

OVN
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A second standardized PCA was performed on the matrix year x 5 zooplankton species (Matrix 4). The
first PC explained 35.7 % of the total variance. Examination of the first normalized eigenvector (not
shown) showed that the first PC was positively correlated to Acartia bifilosa and Mesopodopsis slabberi
densities. The second PC explained 23.6% of the total variance. Examination of the second normalized

eigenvector indicated that the second PC was negatively correlated to Neomysis integer densities.

A third standardized PCA was performed on the matrix years x fish species (Matrix 5). The first PC
explained 21.7 % of the total variance. Examination of the first normalized eigenvector (not shown)
showed that the first PC was positively correlated to twaite shad (Alosa fallax) and three-spined
stickleback (Gasterosteus aculeatus) densities. The second PC explained 18.2 % of the total variance.
Examination of the normalized eigenvector (not shown) revealed that the second PC was positively
related to the European flounder (Platichthys flesus) densities and negatively related to the European sprat

(Sprattus sprattus) densities.

Analysis 3: Examination of the relationships between principal components and other related variables

The cluster analysis on variables showed there were two groups (Fig. 4A). Group 1 mainly consisted of
variables that were correlated (positively or negatively) and the second group (Group 2) of variables that
were poorly correlated. We used group 1 and four parameters (Env. PC1, Zooplankton PC1, Local air
temperature, and Fish PC2) quite highly correlated from the second group (Group 2) to perform a cluster
analysis to identify homogeneous time periods and temporal discontinuities (Fig. 4B). The analysis
revealed two abrupt shifts: the first occurred between 1987 and 1988 and the second between 1996 and

1997 (and perhaps a third less marked shift, between 2001 and 2002).

Then we examined graphically all variables in the first group. First, we looked at long-term changes in

hydro-climatological and meteo-oceanic indices (Fig. 5). This analysis showed a clear gradual shift
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around 1996. The first shift (87-88) (only detectible on local air temperature) was much harder to detect

probably due to the second being largest.

Group 1

04

0.6

0.8

Group 2

(197 171018164 6 8 3 1

B .

1997-2009

1 Environment PC]
2 Environment PC2
3 Zooplankton PC1
4 Zooplankton PC2
5 Fish PC1

6 Fish PC2

7 Fish PC3

8 Local air temperature
9 Local precipitation
10 NAO

11 AMO

12 NHT

13 EAP

14 SST PC1

15 SST PC2

16 SST PC3

17 SLP PC1

18 SLP PC2

19 SLP PC3

1978-1996

1978-1987 1988-1996

-

Fig. 4: Hierarchical clustering. A On filtered parameters data (top).B On the years when considering the

data from the first group of variables (bottom)
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A group of (more local) variables more clearly revealed the first shift that occurred at the end of 80s,
circa 1987 (Fig. 6) with synchronous switches in the sign of the first principal component scores of
physical chemistry, the first principal component scores of zooplankton, and the second principal

component score of fish.
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The major change observed on climate data (Fig. 5) circa 1996 did not correspond to a shift in the local
ecosystem parameters. Interestingly an abrupt change of the ecosystem state was observed at the
beginning of the 2000s. This later change was therefore perceptible as a switch in the sign of the second
principal component scores of physical chemistry, the second principal component scores of SST, local
precipitations, and the first principal component scores of fish (Fig. 7). This result has to be however
nuanced regarding to the HAC results. Even if we graphically suggested a late shift in the Fish PC1, this
PC seemed indeed linked to large-scale climatic variables, showing a less marked response (i.e., a

possible shift at the end of the 90ies, see Fig 7).



CHAPITRE 4 114

o

wep 1|||||-|

Ll .||| Jl
-y

. | J||I|u|] |"'|I
il

oy
-2

1975 1980 1985 1990 1995 2000 2005 2010

Env. PC2

o -

Precipitation

'
— (=

SST PC2

—

Fish PCl1
o

Fig. 7: Time series of normalized (A) PC2 of physicochemical parameters; (B) Local precipitations; (C)

SST PC2; and (D) PCI1 of fish species



CHAPITRE 4 115

Discussion

As expected, large-scale meteo-oceanic indices did influence long-term spatial changes in annual SST
and SLP. Long-term changes in annual SST that affect the Gironde estuary (first PC SST) are positively
and highly correlated to the AMO and NHT anomalies. Interestingly, the state of the EAP explains a large
proportion (52% of the total variance) of the variance of long-term changes in annual SST. Although this
index does not explain a significant part of the variance in the ecosystem state of the estuary, its effects on
annual SST suggest that the EAP may be an important climatic proxy when bioclimatological
investigations are conducted in the region. This pattern of atmospheric variability explains the long-term
changes in the abundance of several species over Europe. For instance, this index is inversely correlated
to the abundance of tiger moth Arctia caja in the United Kingdom (Conrad et al. 2003). The examination
of the spatial changes of the influence of the NAO on annual SST suggests that this atmospheric
oscillation is unlikely to influence the Gironde estuary through its effects on annual SST. This result is
also in agreement with correlation maps already calculated in the North Atlantic sector (Dickson and
Turrell 2000, Beaugrand and Reid 2003). However, it is possible that the NAO has a moderate or
sporadic impact on the ecosystem state of the estuary through its effects on annual SLPs (Fig. 3), which
influence both the atmospheric circulation and precipitation (Hurrell and Deser 2009). Our results are also
in agreement with Goberville et al. (2010), who did not find any significant correlation between the state
of the NAO and the state of the coastal systems along French coasts from the English Channel to the
Mediterranean Sea. Beaugrand et al. (2000) found a significant correlation between the plankton
community and the NAO in the English Channel, yet our investigation found this influence to be not

statistically significant in the Bay of Biscay.

Our analyses showed that the warming of the Gironde estuary paralleled the rise in global temperatures
with two pronounced accelerating phases circa 1987 and 1996 (Fig. 5). Investigating changes in sea

surface temperatures in the Large Marine Ecosystems (LME), Belkin (2009) showed that many oceanic
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regions experienced a particularly intense warming after 1987 and 1995 that may constitute
manifestations of an interannual variability. Reid and Beaugrand (2012) found a pronounced increase in
SST at the end of the 1990s over all continental shelves of the oceans but the East Pacific. Although the
first shift in sea temperatures coincided with a change in the Gironde ecosystem state (Fig. 6), the second
shift was not followed by another abrupt ecosystem shift (Fig. 4 versus Fig. 5). Instead, we found an
ecosystem shift after 2001 (Fig. 7), which possibly reflects a response to a substantial rise in ocean heat

content observed at a global scale (Levitus et al. 2009).

The 1987 shift influenced both abiotic (water temperature, salinity, dissolved oxygen, SPM, river
discharge and current speed) and biotic parameters such as zooplankton (e.g., Acartia bifilosa and
Mesopodopsis slabberi) and fish (e.g., Sprattus sprattus and Platichthyis flesus) (Fig. 6). This shift had
severe consequences on the physical and chemical properties of the estuary. A strong warming was
observed, together with the acceleration of the salinity rise (David et al. 2005). This process reflecting an
increased intrusion of marine waters, was first termed 'marinisation' by (David et al. 2007). The
phenomenon of marinisation was associated to a decrease in river discharge and river runoff, originating
from the Garonne river (not significant in the Dordogne river, results not shown) also likely to have been
reinforced by the reduction in precipitation that occurred after ~2000 (see Fig. 7). The phenomenon of
marinisation has probably been exacerbated by the increasing demand in irrigation that has in turn
reduced turbidity (Aspy=-0.31g.I"") with a decrease in the number of days of presence of the maximum
turbidity zone (MTZ) in the middle part of the estuary (David et al. 2005, Coupry et al. 2008). The
increase in both temperature and salinity may have favoured Mesopodopsis slabberi and Acartia bifilosa.
These species are probably the best indicator of the change that occurred at the end of the 1980s. These
results are in agreement with the observations of David et al. (2005), who showed that high abundances of
A. bifilosa were positively correlated with high salinities and temperatures. Acartia bifilosa longitudinal

distribution along the estuary could be strongly driven by salinity and water temperature, the species
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having optimal haline and thermal values centered on 16 and 20°C, respectively (Chaalali et al. in press).
Its increasing densities observed in the median part of the Gironde estuary (sampling site E, Fig. 1) could
possibly reflect the spatial shift observed in A. bifilosa distribution as the species was preferentially found
in more downstream estuarine parts 30 years ago (Chaalali et al. in press). In the context of water
warming and marinisation, upstream regions of the estuary would more correspond to the environmental
envelop of 4. bifilosa. This could also constitute a response of A. bifilosa to the successful establishment
of A. tonsa (Aravena et al. 2009). Concerning Mesopodopsis slabberi, it is known to be a marine species
living in coastal areas and using estuaries for juvenile development (especially in summer; Mouny et al.
2000). Its increase in density could therefore also reflect the marinisation process observed in the Gironde
(Chaalali et al. in press, David et al. 2005).

After the 1987 shift, some fish species that use the system as a nursery ground experienced a significant
change in their abundance in response to both salinity and temperature increases. This was particularly
noticeable for the European sprat (Sprattus sprattus), which increased its density (Pasquaud, personal
communication). In contrast, the European flounder (Platichthys flesus) diminished (results not shown).
Pasquaud et al. (2012) pointed out that the increase in salinity had a positive effect on the majority of
small marine pelagic fish densities, probably offering more suitable conditions, especially for Engraulis
encrasicolus and Sprattus sprattus. Opposite trends were also observed, especially for catadromous
species (i.e., the smelt, Pronier and Rochard 1998), that are known to be sensitive to climate changes and
are even expected to disappear from most basins located in their southern distribution limit (Lassalle and
Rochard 2009). The example of the decrease in density of European flounder in the Bay of Biscay
continental shelf seems to support our results (Cabral et al. 2001).

The 1987 abrupt shift detected in the Gironde estuary has also been observed in other temperate northern
ecosystems. For example, Reid and Edwards (2001) detected an abrupt ecosystem shift in the North Sea

circa 1988. These authors found substantial biological changes ranging from phytoplankton (e.g.,
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Phytoplankton Colour Index) to zooplankton (e.g., Calanus finmarchicus and C. helgolandicus) and fish
(e.g., Trachurus trachurus). These alterations were also identified in the benthic community structure of
the southern North Sea (Kroncke et al. 1998). Weijerman et al. (2005) analyzing an important amount of
both biological and physical data found a pronounced modification in the ecosystem after 1987 in the
North Sea. Subsequent analyses revealed that food web interactions were altered after the shift (Kirby and
Beaugrand 2009b). Other ecosystems exhibited an abrupt shift at about the same time. In the Baltic Sea,
concomitant changes were also observed from phytoplankton to zooplankton to fish after about 1987
(Alheit et al. 2005). For instance, a reduction in the abundance of diatoms was accompanied by an
increase in the abundance of dinoflagellates as a response to a pronounced/severe warming. The
abundance of the key copepods C. finmarchicus and Pseudocalanus spp. collapsed whereas both Temora
longicornis and Acartia spp. remained elevated. Similar abrupt ecosystem shifts were described in the
Mediterranean Sea (Conversi et al. 2010) and even in some European lakes (Anneville et al. 2002).
Recent findings also suggest that similar changes happened in other basins such as the Black Sea
(Conversi et al. 2010). Our analysis on global sea surface temperatures allows us to better understand
changes that appeared in the Gironde estuary (Fig. 2A), the North and Baltic Seas as a change is detected
circa 1987 in all these regions. It is however unlikely that the connection occurred through the NAO as
suggested by Conversi et al. (2010) because the effect of the NAO on temperature is not spatially uniform

(Dickson and Turrell 2000) (see also Fig. 2B).

A second abrupt ecosystem shift was detected circa 2001 (Fig. 7). However, it did not follow the major
climatic shift observed after about 1996, which triggered some abrupt shifts/changes in the regions close
to the Gironde estuary. Luczak et al. (2011) found a concomitant change in zooplankton, European
anchovy and sardine (Sardina pilchardus) abundances and in the occurrence of the Balearic shearwater
(Puffinus mauretanicus). This change that took place after 1995 was observed in a region corresponding

to the Bay of Biscay and the Celtic Sea, as well as in areas around the United Kingdom. These biological
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changes were attributed to an increase in sea surface temperature. Our results show that the responses of
biological systems to hydro-climatological changes are inherently nonlinear and complex, with potential
lags difficult to identify in a retrospective study. The more recent abrupt shift in the dynamic regime
[sensu (Scheffer 2009)] of the Gironde estuary might be related to the substantial rise in ocean heat
content documented at a global scale (Levitus et al. 2009, Reid and Beaugrand 2012) after the end of the
1990s. Above, we used the terminology 'dynamic regime’, instead of ‘stable state' (of the Gironde
estuary) since cycles and intrinsic fluctuations are the more frequent functioning way in nature (Scheffer
2009). But this ecosystem change also coincided with a major alteration in the coastal systems seen in
both nutrient concentrations and dissolved oxygen and observed along the western part of the French
coast. These changes would be driven by an alteration in atmospheric circulation related mainly to
meridional wind, which in turn affected regional patterns of precipitation (Goberville et al. 2010). One of
the hydrological consequences of this change consisted of a major decrease in the river discharge leading
to falling chlorophyll a and nitrate and nitrite concentrations (see Fig. 7) as a result of lower continental
inputs and runoff, an effect also suggested by Goberville et al. (2010). Some fish species such as the
twaite shad (4losa fallax), the three-spined stickleback (Gasterosteus aculeatus) experienced this abrupt
shift. The twaite shad densities regressed at this period (see Fig. 7). This anadromous species using the
estuary as a nursery ground and juvenile stages are known to be more sensitive to hypoxic or anoxic
conditions [the young shad growth being affected by deteriorated dissolved oxygen conditions, (Maes et
al. 2008)]. Moreover recently, the estuary experienced particularly pronounced drought events (Etcheber
et al. 2011) associated with reduced precipitation and river discharge (see Fig. 7), leading to higher
turbidities and consequently to greater bacterial activity (especially at low tide and during summer) with
possible anoxic consequences (Heip et al. 1995). It would also be interesting to further investigate the
incidence of potential anoxic and hypoxic events on the estuarine food web, especially on primary

producers and zooplankton (Kromkamp et al. 1995, Irigoien and Castel 1997, David et al. 2007). Thus, a
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reduction in zooplankton production and in the organisms' food collecting abilities was documented
(Gasparini et al. 1999, David et al. 2007, Gonzalez-Ortegon et al. 2010). At a higher level, fish suffered
sub-lethal consequences resulting from the clogging of their gills or from a decrease in their reproductive
success with more abnormal larvae and mortality (Marchand 1993, Marshall and Elliott 1998, Griffin et
al. 2009).

Despite a bias induced by the sampling strategy, our results seem to support Taylor et al. (2006) that
showed a diminution of the three-spined stickleback associated with an increase in turbidity (linked in our

case to the hydrological consequences of this second ecosystem shift).

Our results suggest that despite local anthropogenic influences, the Gironde estuary experienced two
abrupt shifts that altered the system, from the physical and chemical environment to plankton and fish.
However, dynamical processes, through which climate influence might have propagated through the
system, remain difficult to separate. Although mechanisms and potential intermediate pathways leading to
these shifts remain elusive, our analyses establish a clear link between the 1987 abrupt ecosystem shift
and an alteration in large-scale hydro-climatological forcing, which triggered other shifts at the same time
in other European regions, including terrestrial systems (Anneville et al. 2002). The second shift which
occurred after 2001 cannot be read as a direct response of the ecosystem to the pronounced climatic shift
because it was detected a few years later. Our results suggest that the alteration occurred through regional

hydro-climatic channels such as the effect of precipitation on river runoff.
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4.1.2. En résumeé ...

Question posée par cette étude : quelles sont les principales évolutions temporelle
observées au niveau des communautés biologiques étudiées ? Elle nous interroge sur la
nature graduelle ou non, linéaire ou non de ces évolutions ainsi que sur la réactivité du

systeme dans son ensemble et sur l'échelle des forcages (climatiques ?) impliqués.

Résultats

- Les résultats ont permis la caractérisation de deux changements abrupts d'état de
I'écosystéme estuarien : le premier intervenu vers la fin des années 80 (principalement
en réponse a une intensification du réchauffement climatique) et le plus récent au début

des années 2000 (suite a une modification de la circulation atmosphérique).

- Une grande réactivité du systéme dans son ensemble est observée avec une absence
de décalage temporel entre les altérations climatiques, tant a I’échelle globale que

locale, et physico-chimiques ou biologiques.

- Considérant un systéme trés anthropisé, comme l'estuaire de la Gironde, un des
apports de ces travaux est qu'il a été possible de détecter une réactivité trés forte au
forcage climatique global, malgré des forcages locaux prégnants, altérant le systéme

dans son ensemble.

Elargissements

- Enfin, ces résultats posent la question de la résilience des écosystémes estuariens en

pleine mutation et dont les transitions abruptes détectées sont susceptibles d'altérer le

fonctionnement global et la pérennité de services écosystémiques assurés. Ils seront

epris et développés plus en détails en chapitre 6 (discussion).
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CHAPITRE 5

Changement climatique et évolution de la biodiversité : facilitation de la
colonisation de I'estuaire par une espeéece invasive (copépode Acartia tonsa) ?

- "Climatic facilitation of the colonization of an estuary by Acartia tonsa"
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5.1. Changement climatique et évolution de la biodiversité : facilitation de la

colonisation de 1l'estuaire par une espéce invasive (copépode Acartia tonsa) ?

5.1.1. Avant-propos

Le chapitre précédent a permis d'identifier deux changements abrupts de 1’état de
I'écosystéme de la Gironde en réponse a un forcage climatique, l'intensification du
réchauffement global et la modification de la circulation atmosphérique déja constatée
par Goberville et al. (2010). L’importance du forcage climatique ayant affecté le
fonctionnement de l'écosystéme dans son ensemble a également été caractérisée. Un
signal climatique a ainsi pu étre détecté et ceci malgré d'importantes pressions
anthropiques (p. ex. aménagements associés aux activités humaines - dragage,
transport maritime, centrale, barrages, Castel 1989, Bamber & Seaby 2004 Coupry et
al. 2008; péche, Castelnaud 1994, Girardin et al. 2008, etc.), qui étaient susceptibles
de moduler son incidence et connues pour influencer localement des paramétres
descripteurs de l’environnement (p. ex. biomasse phytoplanctonique David et al
2005 ; oxygene, M.E.S., Etcheber et al. 2011). Ces résultats ont également montré la
forte réactivité du systéme dans son ensemble a répondre a un méme forcage hydro-
climatique avec une quasi-absence de décalage temporel entre les différents
compartiments étudiés depuis 'environnement jusqu’a la biologie ; le zooplancton et

les poissons.

A la suite de ces travaux, l'attention a porté sur I’étude de cas du copépode
calanoide Acartia tonsa. Les travaux de la thése de David (2006) ont montré le succes
de l'établissement de cette espéce invasive, probablement introduite dans l'estuaire
par des eaux de ballast (David et al. 2007b). Depuis sa premiére observation en 1983,
l'espéce a atteint des abondances similaires a celles de l'espéce de copépode
dominante native, Eurytemora affinis, et 'hypothése avancée permettant d’expliquer le
succes de cette colonisation de l'estuaire par l'espéce était la marinisation et le

réchauffement du systéme (David et al. 2007b).

Il s’agissait donc de tester cette hypothése tout en tentant de répondre également

a la question suivante :
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- dans quelle mesure le changement climatique a lui seul peut-il expliquer la

colonisation de l'estuaire par une espéce invasive ?

A cette fin, les incidences du changement climatique ont été restreintes a deux
seuls parameétres, la température de l'eau et la salinité, qui sont connus comme
régulant de nombreux processus métaboliques et physiologiques chez les copépodes,
notamment la vitesse de réactions enzymatiques, la reproduction, la locomotion, la
nutrition, osmorégulation, etc. (Arrhenius 1889, Magnuson 1979, Mauchline 1998,

Vilas et al. 2009).

De précédentes études, portant elles aussi sur des introductions d'espéces, ont
d’ores et déja mis en évidence que le changement climatique pouvait influer sur
I'établissement réussi d'espéces invasives (Gucu 2002, Raitsos et al. 2010). Raitsos et
al. (2010) ont ainsi montré que l'apparition et le développement d'espéces benthiques
et pélagiques tropicales dans la partie orientale de la mer Méditerranée étaient
significativement corrélés a un réchauffement des températures de surface (SST).
Dans le cas de la Gironde, pour appréhender cette question, c’est une double
approche modélisatrice qui a été utilisée, visant a estimer a la fois la niche réalisée et
la niche fondamentale (c.-a-d. physiologique) de l'espéce. Cette méthodologie s'est
basée d'une part sur une discrétisation des données et sur 'ajustement d'un modele
d’enveloppe, semblable a ceux développés dans le chapitre 3, et d’autre part, sur
'emploi du modéle probabiliste non-paramétrique de niche écologique NPPEN
développé par Beaugrand et al. (2011). Cette double approche devait permettre (i)
d’estimer a posteriori les séries temporelles d'abondances d’Acartia tonsa et (ii) de

qualifier la part du climat dans l'essor de l'espéce.

Ce chapitre est également présenté sous la forme d'une publication en cours de
parution (acceptée par la revue PLOSONE). Elle a été valorisée par des présentations
orales, a différents états d’avancement, lors de deux colloques internationaux, le
colloque ISOBAY XIII a Santander (11-13 Avril 2012) et le colloque ECSA 50 de Venise
(3-7 Juin 2012), ainsi qu'a un colloque national, JILO 2012 a Clermont-Ferrand (19-21
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Octobre 2012).



CHAPITRE 5 133

Climatic facilitation of the colonization of an estuary by Acartia tonsa

Aurélie Chaalali', Grégory Beaugrand”, Virginie Raybaud®, Eric Goberville**, Valérie David', Philippe
Boét’, Benoit Sautour'

'Université Bordeaux 1, Environnements et Paléoenvironnements Océaniques et Continentaux, CNRS

UMR 5805 (EPOC), Station Marine d'Arcachon, Rue du Pr. Jolyet, 33120 Arcachon, France

*Laboratoire d'Océanologie et de Géosciences, CNRS UMR 8187 (LOG), Station Marine de Wimereux,

28 avenue Foch, 62930 Wimereux, France

*Irstea, Unité Ecosystémes estuariens et Poissons migrateurs amphihalins, 50 avenue de Verdun, 33612

Cestas Gazinet, France

*Université Lille 1 - Sciences et Technologies (USTL), UMR 8198 GEPV, Laboratoire de Génétique et

Evolution des Populations Végeétales, 59655 Villeneuve d'Ascq, France

*To whom correspondence should be addressed. E-mail: a.chaalali@epoc.u-bordeaux1.fr
CNRS UMR 5805, Station Marine d'Arcachon, 2 rue du Pr. Jolyet, 33120 Arcachon, France.

Phone number: + 33 5 56 22 39 01. Fax number: + 33 5 56 83 51 04.



CHAPITRE 5 134

Abstract

Global change has become a major driving force of both terrestrial and marine systems. Located at the
interface between these two realms, estuarine ecosystems are probably the place where both direct and
indirect effects of human activities conspire together to affect biodiversity from phytoplankton to top
predators. Among European estuarine systems, the Gironde is the largest estuary of Western Europe and
many studies have provided evidence that it has been affected by a variety of anthropogenic stressors
such as thermal and chemical pollution, physical alterations and exploitation, especially for maritime
traffic. In such a context, species introduction is also a current major issue with the establishment of
strong competitive species that could lead to ecosystem reorganization with potential decrease or even
disappearance of native species. In the Gironde estuary, this hypothesis was proposed for the invasive
shrimp species Palaemon macrodactylus as a decrease in the native species abundance was observed at
the same time. Although species introduction often takes place via ballast water, the influence of climate-
driven changes on the establishment of new species remains a key issue. The calanoid copepod Acartia
tonsa, observed in the Gironde estuary for the first time in 1983, have since colonized most part of the
estuary, reaching a level of abundance comparable to the dominant native species Eurytemora affinis. In
this study, using both the concept of the ecological niche sensu Hutchinson (fundamental and realized
niches) and statistical models, we reveal that the dynamics of the colonization of 4. fonsa was facilitated
by environmental conditions that have become closer to its environmental optimum with respect to

temperature and salinity.

Key words: global change, species colonization, ecological niche, Acartia tonsa, temperature, salinity
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Introduction

Marine biodiversity and ecosystems are being altered by many human-induced factors including
overexploitation of marine resources [1,2], chemical pollution and physical alterations [3], eutrophication
and invasion of exotic species [4-6]. Fisheries have affected the marine environment through both direct
and indirect effects [1,2,7]. After habitat degradation, the introduction of non-native species in an
environment is a major cause of extinction [8,9] . So far, marine invasions have been less investigated
although their magnitude and frequency may lead to profound changes in ecosystem functioning and

biological community structure [4,10,11].

Estuaries, located at the interface between terrestrial and marine realms, constitute habitat for many
species or even nursery, refuge and growth area [12-14]. However, these ecosystems are being affected
by human activities such as fishing, polluting, and maritime traffic [15,16]. For example, maritime traffic
increases the number of invasive species (e.g. copepods [17]; shrimps [18]) potentially transported via
ballast waters. Survival of these species depends on environmental conditions within their new ecosystem
and climate change may influence the establishment of alien species [19]. For example, Raitsos et al. [20]
showed that the appearance of benthic and pelagic tropical species in the eastern part of the

Mediterranean Sea was highly positively correlated with sea surface warming.

When they manage to survive, invasive species may impact their new ecosystem by affecting both its
structure and functioning with implications for the whole trophic food web [17,18,21]. For example, the
establishment of the invasive copepod species Acartia tonsa in the oligo-mesohaline zone of the Gironde
estuary led to a phenological shift in the native copepod Acartia bifilosa, production period occurring one
month earlier than before [17]. Acartia tonsa also invaded the estuary of Bilbao and altered the spatial

distribution of the native copepod Acartia clausi [21].

In this study, we used the concept of the ecological niche sensu Hutchinson (fundamental and realized
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niches) to investigate the drivers involved in the colonization of 4. tonsa. We considered two climate-
driven parameters, temperature and salinity, for their well-known influence on biological processes.
Indeed, temperature controls the kinetics of many metabolic reactions (e.g. speed of enzymatic reaction,
increase in metabolism; Arrhenius [22]) and influences species reproduction, locomotion, feeding rates
and interaction between species [23-25]. Salinity may induce potential osmotic stress, increasing the risk
of species mortality [26]. Considering these two parameters, we evaluated the importance of climate
change in the colonization of the Gironde estuary by the copepod Acartia tonsa. We applied a double
modeling approach, based on both realized and fundamental niches, to provide evidence that the

successful establishment of Acartia tonsa was the result of both changes in temperature and salinity.
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Materials and Methods

Study area

Atlantic Ocean
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Figure 1: Map of the Gironde estuary with the three
sampling sites (F, E, and K).

The Gironde estuary (latitude
45°20'N, longitude 0°45'W), a 70-km
long estuary formed by the junction
of rivers Dordogne and Garonne [27],
is the largest south-western European
estuary (Fig. 1). With a mean
suspended mater concentration higher
than 500 mg.l'1 [28,29], it is one of
the most turbid European estuaries.
The Gironde is characterized by a
strong  spatial and  temporal
variability in both physical and
chemical properties [30]. In addition
to its natural variability, ecosystem is
submitted to both this climatic and
anthropogenic forcings [17,30-33].
Among the anthropogenic pressures,
the maritime traffic (Bordeaux
harbor; hull fouling, semi-dry ballast,

and ballast water) represents an

important cause of species introduction [17,18]. Therefore, the Gironde estuary can be considered as a

hotspot for species introduction. The calanoid copepod species Acartia tonsa, first introduced in 1983 by

ballast waters, is an example of species that found suitable conditions to establish in the Gironde estuary.

Environmental and zooplankton data

Environmental data were provided by both the "Blayais" nuclear power plant and the SOMLIT (Service

d'Observation en Milieu LITtoral, a French coastal monitoring network : http://somlit.epoc.u-

bordeaux1.fr ; see [33] or [34]) joint monitoring. Twelve environmental parameters and the five

zooplankton species densities (including 3 copepods and 2 mysids) were monthly monitored from March
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1978 to November 2009. Here, we only focused on water temperature, salinity and density of Acartia
tonsa per m’. Samples were collected nine times a year (except for site F monitored eight times a year) at
three given sites (Figure 1): (1) site E, located at 52 km from Bordeaux city, since 1978; (2) site K,
located at 30 km from Bordeaux city, since 1984; (3) site F, located at 67 km from Bordeaux city, since
1992 [30]. Sampling was carried out at 1 m below the surface and 1 m above the bottom at 3h intervals

during a tidal cycle (high and low tide, flood and ebb tide).

We combined all triplets of temperature/salinity/Acartia tonsa abundance available in all sampling sites
and obtained the data matrix: 5178 observations x 3 variables (Matrix 1). To only consider the period
since species establishment, from 1999 to 2010, (the year 2011 being incomplete), we extracted data from
Matrix 1. Only considering data from site E, we obtained a second matrix: 920 observations x 3 variables

(Matrix 2).
Data analyses

Based on these two matrices, we determined the ecological niche of Acartia tonsa as a function of both
monthly water temperature and salinity. Analysis 1 determined the realized niche, i.e. the niche including
the effect of species interaction and dispersal [35,36] by using categories of temperature and salinity in a
discrete model. Analysis 2, applying a mixed Gaussian-linear model, also estimated species realized
niche. Analysis 3 determined the fundamental niche, i.e. the niche without the effect of dispersal or
species interaction [35]. Physiological thresholds obtained from literature were subsequently implemented
in the new ecological niche model NPPEN (Non-Parametric Probabilistic Ecological Niche model; [37]).
NPPEN is an ecological niche model that worked on presence-only data. The model uses a simplification
of the Multiple Response Permutation Procedure (MRPP) based on the Generalized Mahalanobis distance

[37]. The three model approaches were then compared using the Taylor diagrams (Analysis 4; [38]).

Analysis 1: Characterization of the realized niche by discrete model (DM)

Using an approach similar to Beaugrand et al. [39], we used Matrix 2 (1999-2010 for site E) to compute
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the realized niche of A. tonsa (abundances transformed in log;o(x+1)) as a function of monthly water
temperature (from 0 to 35°C every 1°C) and salinity (from 0 to 35 P.S.U. every 1 P.S.U.). This estimation
of A. tonsa realized niche for the period 1999-2010 was compared to the realized niche computed from all
available data (for all sampling sites, i.e. Matrix 1). Using only data from site E (the longest time series)
and the reference period 1999-2010, we removed any problem of circularity as the test of the model
(Analysis 4) was performed on data from site E and other sites (F and K) for the period 1984-1998. From
the knowledge of monthly water temperature and salinity of all sites, we retrieved the expected

abundance of 4. fonsa in all sites from 1984 to 2011 (see Figure 2B).

Analysis 2: Characterization of the realized niche by a Mixed Gaussian-linear (MGL) model

To estimate the realized niche of 4. fonsa, we used for this second analysis monthly water temperature
and salinity data of sampling site E for the period 1999-2010 (Matrix 2). We graphically examined the
relationships between the abundance of A. tonsa and the two environmental variables (not shown). The
model was Gaussian for temperature because the examination of the data showed a maximum of
abundance (as logjo(x+1)) flanked by two decreasing slopes. Such a function is often used to model the
ecological niche. As the relationship between salinity and abundance (as log;o(x+1)) was linear between 0
and 17 P.S.U. and leveled off after, we used a linear function between 0 and 17 P.S.U. For salinities under
17 P.S.U., the resulting model was the product of a linear relationship for salinity ‘S' and a Gaussian
relationship for water temperature 't' (Eq. 1). For salinities over 17 P.S.U., the model only considered the

effect of temperature (Eq. 2):

S (t—u)?
ForS<17P.S.U.: A:ﬁM tobs e‘(Tsz] (Eq. 1)

(t—u)zj

ForS>17P.S.U.: A=M , ;e\ 29 (Eq. 2)
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with 1/17° the constant value of the linear relationship between A. tonsa and salinity S, u and s the

thermal optimum and thermal amplitude of 4. fonsa, respectively.

Aobs j5 the observed maximum density for 4. fonsa. The coefficients dobs 3 u, and s were
estimated by minimizing the sum of squares of the residuals assessed by calculating the differences

between observed and predicted abundance (as log o(x+1)) of 4. tonsa [40]:

F(MAOZ,S,Ll,S)Zé1 [Li_f(MAostu’S;Si’ti)]z (Eq. 3)

with n the number of observed data (920 observations). From the knowledge of the monthly water

temperature and salinity of all sampling sites, we calculated the expected abundance of A. tonsa for each

site from 1984 to 2011 (Figure 5).

Analysis 3: Characterization of the fundamental niche by the model NPPEN

To characterize the fundamental niche of A. tonsa, we incorporated physiological thresholds to the
ecological niche model NPPEN. The model was parameterized using species physiological survival
limits. According to the literature [41,42], we determined a range of salinity between 0 and 72 P.S.U. and
a range of temperature between -2 and 42°C. The eurybiontic property of the species with respect to these
two parameters is exceptional. From the knowledge of the monthly water temperature and salinity of all
sites, we subsequently calculated the probability of occurrence of A. fonsa in all sites from 1984 to 2011
(see Figure 6). For each site, the probabilities of occurrence of 4. fonsa were then compared to the
standardized abundances (between 0 and 1) of the species. Standardization was performed for each site by

using the formula:
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x*= (X - min) / (max-min) (Eq. 4)

with x the abundance of A. fomsa, min and max the minimum and maximum values of vector X,

respectively.

Analysis 4: Models skill assessment using Taylor's diagrams

Validation and quantification of errors are important steps in any modeling study. Firstly, they provide the
degree of confidence that may be given to the model for the prediction of phenomena. In addition, they
can help to improve current models by revealing the mechanisms most poorly represented. There are
many statistical methods to compare models and measurements and to define the level of performance of
a model [43]. Each of them gives different but complementary information. Each can be used separately
to test one aspect of the model, but the simultaneous use of several methods can be performed to get an
overall assessment of the adjustment given by the simulation to the observed variations. This is the
solution chosen by Taylor [38], which proposed to assess the performance of models by representing on
a single diagram the standard deviation of the data and those of the model, the Root Mean Square
Deviation (RMSD) and the correlation coefficient » between the model and the data. A detailed
description of the Taylor's diagram and formulas involved are given in Taylor [38]. This useful tool have
first been developed for atmospheric general circulation models [38] but has also been applied to
physical-biogeochemical coupled models [44,45] and generalized additive models [46]. In our case, we
used Taylor's diagrams to compare the results of our three models, in each sampling site: DM' for the
Discrete Model, '"MGL' for the Mixed Gaussian-Linear model and 'NPPEN' for the ecological niche
model. For the comparison, all data having been previously normalized between 0 and 1 using the

following formula using Eq. 4.

All methods were computed using the MATLAB language.
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Results

Estimation of both realized and fundamental niches of A. tonsa

The discrete and mixed Gaussian-linear models, estimating the realized niche of A. tonsa (Figures 2B and
2C), revealed patterns similar to the observed one (Figure 2A) despite the fact that we considered less
values on Figure 2B (only data from period 1999-2010). Regarding species maximal abundances, the
mixed Gaussian-linear model suggested a thermal optimum around 21.5°C (£ 4.5°C according to the
function minimizing the sum of squares of the residuals) and salinity suitable conditions over ~15 P.S.U.
Low species abundances were estimated for temperatures below 10°C and salinities below 3-5 P.S.U.

(Figures 2A-C).
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Figure 2: Observed and modeled ecological niche of Acartia tonsa in the Gironde estuary. A.

Observed niche of 4. fonsa (logjo(x+1)) as a function of monthly water temperature and salinity
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(considering all available data). B. Realized niche of 4. fonsa (log;o(x+1)) as a function of monthly water
temperature and salinity. C. Realized niche of A. tonsa (logjo(x+1)) as a function of monthly water
temperature and salinity modeled by a mixed Gausian-linear model. D. Fundamental niche of A. fonsa

(occurrence probability) modeled by the NPPEN model.

The fundamental niche of 4. fonsa estimated by the NPPEN model was more extended than its realized
niche (Figure 2D). Species environmental optima (i.e. probabilities > 0.8) were obtained for a temperature

ranging from 13 to 24°C and a salinity exceeding 15 P.S.U.

Estimation of A. tonsa abundance and occurrence probabilities times series

When both observed and estimated abundances of A. fonsa were compared for each sampling site, we
found that both the discrete and mixed Gaussian-linear models reproduced well the seasonality of A.
tonsa. However, the two models systematically underestimated species abundances at site K where the
species is less abundant (Figures 3C and 5C). Either way both modeled and observed time series
suggested a spatial saline gradient with maximal densities observed at site F (the more downstream).
Finally, both models reproduced the long-term trends observed at each site for the species (r varying
between 0.35 and 0.81; Figure 4). The two estimations were also not too different because their positions
on the Taylor diagrams were close. However, the mixed Gaussian-linear model (MGL) was more
accurate than the two other models. Indeed, although the standard deviation of the discrete model (DM)
was close to the observations (only for sampling site F, opm = 0.32 and cops = 0.35 respectively; Figure
4A), the Pearson correlation coefficients were systematically higher for the mixed Gaussian-linear model

than for the discrete model while the RMSDs were low.
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Figure 3: Comparison between observed (in red) and estimated (in blue) abundance of Acartia

tonsa (logio(x+1)) at three sampling stations in the Gironde estuary. A. Station F. B. Station E. C.

Station K. Estimated data originated from the realized niche assessed by discretization from monthly

water temperature and salinity (see Fig. 2B).
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Figure 4: Comparison for the period 1984-1998 of the three models performances using Taylor’s
diagrams (Taylor 2001) (‘DM' for discrete model, ‘MGL' for the mixed Gaussian-linear model, and
‘NPPEN' for the ecological niche NPPEN model). A. Station F. B. Station E. C. Station K.
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Figure 5: Comparison between observed (in red) and modeled (in blue) abundance of Acartia tonsa
(log1o(x+1)) at three sampling stations in the Gironde estuary. A. Station F. B. Station E. C. Station K.
Modeled data originated from the realized niche assessed from monthly water temperature and salinity

and using a mixed Gausian-linear model (see Fig. 2C).
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Year-to-year changes in the probabilities of occurrence of A. fonsa, assessed by the NPPEN model,

showed a phase of increasing probabilities from 1983 (first observation of the species) to ~1992 in both

sites E and K. Although the seasonality was detected, the pattern was less clear than the pattern retrieved

from both the discrete and mixed Gaussian-linear models. However the NPPEN model estimated a spatial

distribution of A. tonsa in accordance with the salinity gradient: higher probabilities were estimated for

the site F (Figure 6A), intermediate for site E (Figure 6B) and low probabilities for site K (Figure 6C).
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Figure 6: Comparison between observed (in red) and modelled (in blue) abundance of Acartia tonsa

(logyo(x+1)) at three sampling stations in the Gironde estuary. A. Station F. B. Station E. C. Station K.

Modeled data originated from the NPPEN model (see Fig. 2D).
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The RMSD and correlation coefficients between observed (i.e. abundances having been standardized) and
estimated times series from the NPPEN model were similar to those of the empirical models ('DM' and
'MGL'; Figure 4). Its position away from the observations on Taylor diagrams was due to the low
standard deviations (onppen < 0.13) of the NPPEN model. One explanation could be that the occurrence

probability range was already between 0 and 1 before normalization.

Relation between hydro-climatic evolution and A. tonsa abundance

The monthly temperature and salinity associated with each sampling of A. tonsa at site E for the period
1978-1983 were characterized by maximal values of ~ 26°C and ~ 14 P.S.U. (23.5°C and 13.5 P.S.U. in
August). We recall here that we only disposed of data before 1983 for sampling site E. Changes in both
salinity and temperature in the Gironde estuary (blue dots, Figure 7) between the two period, before
(1978-1983, Figure 7A) and after the apparition of A. tonsa (1984-2011, Figure 7B) highlighted the
influence of warming and marinisation processes, changes in environmental conditions being associated

to higher estimated abundance of 4. fonsa (Figure 7).

Comparable results with the NPPEN model (results not shown) were observed. Although the estimated
probabilities of occurrence of A. tonsa were low for the period 1978-1983 (between 0 and 0.4), high

probabilities (between 0.7 and 1) were observed from 1984 onwards.
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Figure 7: Monthly water temperature and salinity of each record of Acartia tonsa at Station E. A.
Occurrences of Acartia tonsa (blue dots) for period 1978-1983 (all months). B. Occurrences of Acartia
tonsa (blue dots) for period 1978-1983 (August). C. Occurrences of Acartia tonsa (blue dots) for period
1984-2011 (all months). D. Occurrences of Acartia tonsa (blue dots) for period 1984-2011 (August). The
estimated realized niche was superimposed (see Fig. 2A). Both temperature and salinity maxima from

period 1978-1983 were also superimposed as black dotted lines.
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Discussion

Brylinski [47] first presented a map of the spatial distribution of the copepod A. tomsa in Europe.
Originating from the North American coast, 4. fonsa could have been transported by maritime traffic to
Europe. According to David et al. [17], the copepod was observed in the Gironde estuary for the first time
in 1983. Many studies have been conducted on the ecology of the species to assess its physiological traits
[41,48-54]. All the authors defined 4. fonsa as a euryhaline and eurytherm species with a very large range
of tolerance measured by both in situ and laboratory experiments [41]. These two properties explain its
ubiquity in many Atlantic Ocean estuaries [41,42,47]. Gonzales [42] evaluated species critical thermal
maximum and lethal temperature. By gradually increasing temperature until "uncoordinated" movements
of the species, a critical thermal maximal value around 37°C (50% of individuals being able to tolerate a
temperature of 37°C for 4h) was evaluated and a lethal death temperature near 41-46.3°C was assessed.
The species was able to adapt to a wide range of temperature between -1°C and 32°C, Gonzales [42]
collected several individuals in the Narragansett bay (Rhode Island) at temperature of about -1°C.
Cervetto et al. [41] experimentally characterized both the maximum and minimum values of salinity in
which A. tonsa could survive. They estimated an impressive range between ~1 and 72 P.S.U. with an
optimal adaptation of the species between 15 and 22 P.S.U. for copepodites. These results were in
accordance with previous observations [55], which found a maximal salinity threshold of 25 P.S.U. for
nauplii stages. This upper value would limit the colonization of marine waters by the early stages of

development of A. tonsa, these stages being more sensitive than the adults to changes in salinity [55].

Our estimations of both fundamental and realized niches are therefore in accordance with these
experimental measurements. Estimated optimal salinity conditions were observed for values over 15-17
P.S.U. and a maximal value of 34 P.S.U. was observed in the estuary for the period 1999-2011.
Moreover, our results estimated low abundances of 4. tonsa for a salinity value under 3-5 P.S.U.. These
results are supported by previous studies on species eggs quiescence and hatching success. Hojgaard et al.

[49] showed that a strong quiescence process was induced at 0 salinity (and at both 17 and 25 °C) and
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Holste and Peck ([50]; see also Peck and Holste [52]) observed an asymptotical increase in eggs hatching

success for salinity between 0 and 17 P.S.U., a maximum being observed between 17 and 25 P.S.U.

Regarding temperature, we estimated an optimal value around 17-25°C with all modeling approaches and
a density reduction being estimated under a temperature value of 10°C for empirical models and 13°C for
the NPPEN model. However this species is also known to potentially produce diapause eggs (or low
quality eggs; Zillioux and Gonzalez [56]), at a thermal threshold experimentally estimated at about 10-
13°C. Under this minimal temperature value, species may produce diapause eggs and no hatching was
observed for eggs incubated at low temperatures (<12°C) by Holste and Peck [50] and interestingly a

maximum was observed between 22-23°C.

When the realized niche of 4. fonsa was compared to its fundamental niche (Figures 2A, B, C versus 2D),
we noticed some differences, especially for species occurrence at low temperatures (< 13°C). These
temperature values, mainly corresponding to winter conditions, are associated to species absence from
samplings (see [30,57]) even if the NPPEN model did not estimate null probabilities of species
occurrence (with all salinity values associated; from 0 to ~30 P.S.U.). However, the success of an invader
population over time can not only be linked to abiotic parameters such as temperature or salinity. Biotic
resistance exerted by native species can also possibly play a role and induce some differences between
invader's realized and fundamental niches [58-60]. Indeed, the native copepod species Eurytemora affinis
has a production period centered around March [30]. E. affinis would be favored at this period when the
maximum turbidity zone (MTZ) is particularly important because this species is known (i) to be able to
feed on detritus and detrital vegetal matter in contrast with 4. fonsa [17], and (i1) to have a higher ability
to select its prey among inorganic matter compared to Acartia spp. [61]. Thus, the NPPEN model would
have not taken into account the presence of E. affinis. This hypothesis may be especially true for salinities
between 0 and 18 P.S.U. (conditions encountered in the oligo-mesohaline estuarine regions). Regarding
higher salinities, other species are present - some neritic copepod species -, that also have not been

considered in the NPPEN model. Moreover, some of these species have recently been proved to



CHAPITRE 5 152

significantly progress in the estuary in response to the estuary marinisation [62]. In conclusion, the
physiological niche of Acartia tonsa estimated by the NPPEN model only reflected what would be the
fundamental niche if no other parameter was acting, for example, with no resource or space competition.

This may also explain the difference observed between species realized and fundamental niches.

Considering species temporal variability with only 2 climate-driven parameters, we estimated values of 4.
tonsa abundances at each site. Although our models underestimated species density, especially at the
more upstream site, the seasonality of 4. fonsa was well reproduced with a production peak around
August. This result was in accordance with species seasonal pattern characterized by an autumnal peak of
abundance regardless the time series period or site (see [17]) and with other studies in many North
European estuaries (the Scheldt, [63]; the Ems, [64]). No lag was found between observed data times
series and the models results as it can be the case sometimes since models are not taking into account a
possible temporal lag associated to species development time. Our model also estimated a spatial
distribution responding to the estuary haline gradient with maximal abundances estimated at the more
downstream site. This result was not surprising as A. tonsa was observed in the polyhaline area of the

Gironde estuary a long time before it was first recorded in the oligo-mesohaline area in 1983 [17].

Since its first record in the Gironde estuary in 1983, species abundance substantially increased [17]. After
1999, the density of the copepod became superior to the abundance of its autochthonous congener
species, A. bifilosa and even reached densities comparable with the dominant native species E. affinis
[17,30]. The colonization process of the species took place in different phases: from 1978 to 1982, A.
tonsa was absent; from 1983 to 1987, species was sporadically observed; from 1988 to 1992, the calanoid
was present in low abundance; from 1993 to 1998, the species exponentially increased; and since 1999
high abundances of 4. fonsa are regularly observed [17]. Regarding the NPPEN estimations, similar long-
term trends were noticeable as we observed an increasing trend in estimated probabilities of occurrence;
higher probabilities being estimated toward the end of the time series, reflecting the establishment of the

species. However, the NPPEN model did not reproduce/estimate the seasonality of 4. tonsa as well as the
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two empirical models. We suspect that one of the possible explanations could be linked/due to the
parameterization of species physiological niche. We used species survival range (found in the literature)

that differs a lot from the environmental conditions experienced by 4. fonsa in the estuary.

Finally our results suggest that both warming and marinisation of the Gironde estuary between the
beginning (1978-1983) and the end (1984-2011) of the studied period, facilitated the establishment of an
invasive species, in accordance with Raitsos et al. [20] observations. Changes at a seasonal scale provided
similar results (results not shown), comforting previous studies already pointing out strong links between
temperature or salinity and A. fonsa abundances [17,21]. In the pursue of our study on a species providing
a new food resource for fish and shrimps juveniles [65], there is a necessity of further investigations on
species future evolution in the Gironde system in response to different climate scenarios [37]. Such
studies also need to integrate co-occurring species as invasions could dramatically affect other species
[66] and some possible consequences were already observed [17,62]. Another key issue would be species
colonization consequences on the trophic food web as a progression of marine fish species, such as the

sprat or the European anchovy, was already documented [67].
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5.1.2. En résumeé ...

Question posée par cette étude: dans quelle mesure le changement climatique
permet-il a lui seul d’expliquer la colonisation et l'essor d'une espece introduite, Acartia

tonsa, dans l’estuaire ?

Résultats :

- En considérant uniquement deux parameétres, la température et la salinité, refletant
les modifications du climat et connus pour leur incidence sur la physiologie et le
métabolisme des organismes, une estimation proche de la dynamique réelle d’Acartia
tonsa (saisonnalité reproduite avec une période de production estimée autour du mois d'aott,
prédiction a posteriori de la colonisation de l'espéce) et de sa répartition (gradient aval-amont

avec des maxima estimés a l'aval) au sein de l’estuaire est obtenue.

- Sont ainsi estimées les niches réelle et fondamentale de l'espéce et caractérisés des
optima et gammes de tolérance thermiques et halins cohérents avec la littérature

(autour de 15-17 P.S.U. et de 17-25°C).

- Ces résultats suggérent une incidence du réchauffement et de la marinisation dans
le succes de la colonisation de l'estuaire par l'espéce. Ils semblent également indiquer

des conditions défavorables a son développement avant 1983.

Elargissements :

- Enfin, les différences observées entre niche fondamentale et niche réelle suggerent

l'importance de facteurs supplémentaires conditionnant la niche des organismes et

sont également a relier a la vaste gamme de conditions supportées par 1'espéce.
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Cette discussion générale est enrichie d’apports issus des derniers travaux que j'ai pu
développer en fin de these (apres rédaction des articles). Ces apports permettant parfois
un éclairage complémentaire a ceux des publications présentées dans la thése et faisant
lobjet de publications actuellement soumises (en annexes), sont synthétisés sous forme
d’encadrés en cas de besoin dans le texte (sélection d’idées et de figures clé illustrant

les propos développés en annexe).

6.1. De I’évolution a long terme vers la non-linéarité

Mes travaux s’appuient sur une chronique de données exceptionnelle regroupant
de nombreux parameétres climatiques, physiques, chimiques et biologiques issus de
plusieurs suivis de l'estuaire (états de référence de 1975-76 et 2003, suivis écologique
et halieutique du CNPE, campagnes SOGIR/SOMLIT). L’acquisition continue de plus
de 35 ans confére a ces études un recul historique rare en milieu cotier (Marty et al.
2002, Fernandez de Puelles et al. 2004) bien qu’l soit fondamental pour la
compréhension de la variabilité naturelle et anthropique des écosystémes a 1’échelle
pluri-décennale, la détection de variations pluriannuelles (cycles, tendances, shifts) et

la prédiction des changements futurs (Southward 1995).

Les estuaires, comme tout écosystéme, peuvent étre décrits comme des
systémes stochastiques car toutes les variables descriptives de ces environnements
possédent une variabilité naturelle intrinséque. Cette variabilité peut se décomposer
en une composante spatiale et une composante temporelle (Legendre & Borcard 2006).
L’analyse des séries temporelles, obtenues a partir d'une acquisition réguliére de
mesures de parameétres caractérisant ces environnements, se décompose
classiquement en I’étude : (i) de cyclicités (inter- et intra-annuelles), (ii) de grandes
tendances (a long terme), et (iii) d’événements aléatoires ou bruit (Legendre & Legendre
1998). La recherche de tendances et leur caractérisation passent assez souvent,
lorsque les conditions d’application sont vérifiées, par 'emploi de régressions/modéles
linéaires dont le principal avantage est de permettre de quantifier une augmentation

ou une diminution, a condition qu’elle soit significative. Toutefois, les limites de tels
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ajustements sont souvent notables. L'une des raisons principales est liée a 1’existence
d’effets de seuil ou encore de valeurs critiques engendrant des basculements rapides,

des évolutions dites non-linéaires.

Une illustration possible de cette notion d'évolution non linéaire peut étre
trouvée dans les travaux de Beaugrand et al. (2008) avec la caractérisation faite de
I'évolution des températures océaniques de surface (SST) et des communautés
zooplanctoniques. Ces derniers ont ainsi montré qu'un passage d'une température
moyenne de 9 a 10°C a induit une réponse non linéaire de l'ensemble de la
communauté planctonique de l'Atlantique nord. Ce changement abrupt, détecté a la
fois sur la taille des organismes, leur densité et leur diversité, est intervenu vers 1987
en réponse au franchissement d'un seuil critique de température pour les organismes.
Sous l'angle de 1’écophysiologie des organismes, cet exemple serait transférable a
d’autres descripteurs biologiques de l'environnement. La caractérisation et la
prédiction de telles évolutions non-linaires susceptibles d’induire des changements

d’état de ’écosystéme (Carpenter & Brock 2006, Scheffer 2009) constituent un enjeu

majeur en matiére de gestion et de conservation des écosystémes.

Par ailleurs, plusieurs auteurs s’accordent a dire que 1'un des principaux
intéréts du suivi a long terme de parameétres biologiques, notamment de communautés
planctoniques, est de rendre possible la détection de changements intervenus a
I’échelle des écosystémes, susceptibles de ne pas étre mis en évidence a partir de
l'observation de seuls descripteurs environnementaux (Taylor et al. 2002, Hays et al.
2005, Ibanez & Beaugrand 2008). La non-linéarité des réponses de ces communautés
biologiques peut ainsi amplifier le signal de perturbations subtiles de l'environnement
comme l'augmentation de température graduelle entrainant par exemple Ile
franchissement d’un seuil (de Young et al. 2004). Pour autant, peu d’é¢tudes a ce jour
ont caractérisé de telles évolutions non-linéaires des communautés biologiques en
milieu estuarien. La difficulté de compréhension de ces phénomeénes tient a la fois a la

multiplicité des forcages impliqués et a celles des échelles auxquels ils agissent.

De fait, les milieux estuariens, en tant que zones d’interface entre domaines

marin et continental, sont susceptibles de répondre a des forcages de natures
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difféerentes qu'il peut-étre intéressant de caractériser. La difficulté d’identification de
ces forcages présente plusieurs niveaux de complexité, liés a la variabilité spatio-
temporelle intrinséque de ces milieux. A cette variabilité naturelle du systéme, s’ajoute
en effet celle de ses éléments constitutifs, ou sous-systémes, en interaction et évoluant
tous avec des variations rythmiques, chaotiques ou directionnelles (c.-a-d. des

tendances) variées (Frontier et al. 2008, Luczak 2012).

L’identification de ces éventuelles évolutions non linéaires, des forcages
impliqués et de leurs voies d’action constitue par conséquent un premier objectif de

cette these.

6.2. Caractérisation de deux changements d’état de I’écosystéme de la Gironde

Pour ces travaux, a été mise en ceuvre une approche ‘end-to-end (de bout en
bout) : en considérant ainsi plusieurs compartiments biologiques appartenant a des
maillons trophiques différents, des premiers maillons aux maillons supérieurs du
réseau, soit les producteurs primaires, via la biomasse chlorophyllienne, le
zooplancton (consommateurs primaires et/ou secondaires) et les poissons (prédateurs
supérieurs). L’avantage de disposer du suivi de plusieurs compartiments est de
pouvoir appréhender, dans son ensemble, la question des réponses de 1'écosystéme
aux changements climatiques, comme cela a pu étre étudié dans des systémes marins,
notamment en mer du Nord par Kirby & Beaugrand (2009), ou plus récemment par

Cloern et al. (2010), dans la baie de San Francisco.

Une des premiéres questions alors posée concernait le choix dune méthodologie
permettant d’intégrer un ensemble de données de nature diverse (parameétres
physiques, chimiques, climatiques et biologiques). Le choix s'est porté sur une
approche par compartiments, basée sur des analyses en composantes principales en
parallele sur les difféerentes matrices de données (Beaugrand 2004, Weijerman et al.
2005, Cloern et al. 2010, Luczak et al. 2011). L’avantage majeur de cette méthodologie
réside dans sa simplicité et dans sa possibilité d’application a I'ensemble des matrices.

Elle permet également de caractériser les principales évolutions temporelles et donc de
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déceler d’éventuels changements abrupts. Trés visuelle, 'analyse employée met en
évidence deux changements abrupts d’état de I’écosystéme de la Gironde, au travers
d’'une inversion synchrone de signes des scores des composantes issues des
difféerentes ACP. Le premier changement abrupt de l'ensemble des compartiments
biologiques étudiés, observé a la fin des années 80 (~1987), a également été détecté
sur les données de température de surface (SST) a I’échelle du bassin Atlantique nord
et semble répondre a une intensification du réchauffement global (Alheit et al. 2005,
Belkin 2009). Comme ceci a pu étre observé dans d’autres écosystémes de I’Atlantique
nord tempéré (Beaugrand et al. 2008, 2009, Luczak et al. 2011), cette intensification
du réchauffement global semble avoir induit des modifications de la physico-chimie
des masses d’eau de l'estuaire, entrainant principalement un réchauffement et une
marinisation du systéme (c.-a-d. une réduction des apports en eau douce et une
pénétration accrue de masses d'eau marines). Les compartiments biologiques ont
répondu simultanément a ces modifications de conditions environnementales ayant

notamment favorisé des espéces de zooplancton et de poissons néritiques.

Le second changement abrupt du début des années 2000, semble refléter une réponse
de I’écosystéme a une modification de circulation atmosphérique également détectée
par Goberville et al. (2010). Ces auteurs ont ainsi mis en évidence un changement de
circulation et une diminution de l'intensité de vents zonaux dans l'Atlantique nord (c.-
a-d. dans la trajectoire d'un paralléle, par opposition aux vents méridionaux dans 1'axe
d'un méridien). De telles modifications, potentiellement associées a des changements
de trajectoire de dépressions (Dickson & Turrell 2000), pourraient avoir affecté les
patterns de précipitations locales (Rogers 1997) et par voie de conséquence les débits
de l'estuaire (Milliman et al. 2008), comme observé présentement. Cette hypothése
expliquerait aussi la diminution des concentrations en sels nutritifs, en chlorophylle a
et en matiéres en suspension. Ces derniéres étant moindres dans la zone étudiée, le
bouchon vaseux étant davantage présent a l'amont, sont connues pour avoir des
conséquences notoires sur les conditions d’oxygénation des eaux estuariennes
(Etcheber et al. 2011) et une incidence sur les organismes, notamment certaines

espéces de poissons.
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/Fin des années 1990 : intensification du réchauffement climatique (a I'échelle du bassin\
Atlantique nord et de I'estuaire) = incidence sur |'état de |'écosysteme de la Gironde ?
Rappel : 3 shifts climatiques détectés (fin des années 80, 90 et début 2000)

t 2 changements d'état d'écosystéme (fin des années de 80 et début des années 2000).

=> Le systéme de la Gironde est néanmoins considéré comme réactif :

- Les 2 changements d'états d'écosystéme (fin 80ies et début 2000) constituent des réponses
synchrones de I'ensemble du systéme a 2 forgages climatiques (1¢* phase d'intensification du
réchauffement et modification de circulation atmosphérique)

- Probléme : quid du shift climatique de 1996 = pas de répercussion directe sur I'écosystéme ?

=> 2 hypothéses sont proposées :

- shift écosystémique du début 2000 = réponse différée au shift climatique de
1996 ? - hypothése non écartée totalement mais non privilégiée (concordance
avec travaux précédents, Goberville 2010, Goberville et al. 2010),

- shift écosystémique de 1996 décrit a une échelle plus globale (Beaugrand & Reid 2012;
Reid & Beaugrand 2012), non détecté sur les données de I'estuaire méso-oligohalin
mais hypothése forte que le changement observé dans |'estuaire polyhalin
constitue une réponse au shift climatique de fin 1990 (cf. Annexe 4; évolution
graduelle de la CP1SST)
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Figure 4 (Annexe 4) Long-term changes in hydro-climatic, physical-chemical variables, and
k biological variables. A. SST PC1 scores. B. Gironde river discharge anomalies. C. PC1 of

physicochemical parameters. D. PC1 of copepods species. Times series were normalized.
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/ Fluctuations dans le Golfe de Gascogne et marinisation de I'estuaire \

- Une structuration du Golfe en grandes provinces hydrologiques relativement homogenes (en se basant sur 4
parameétres : température de fond, profondeur de la couche de mélange, salinité de surface et déficit
énergétique) a été décrite par Planque et al (2004, 2006) distinguant assez nettement les systémes

estuariens (Loire, Gironde - faibles % de couverture spatiale, importance des débits).

- Une corrélation entre les modifications interannuelles observées a I'échelle du Golfe a été observée et est a
relier & un/des facteur(s) global/aux (Planque et a/. 2004, 2006 ; Hémery et al. 2008) et plus généralement a
des indices climatiques. Ils citent les vents et des modifications de circulation atmosphérique (via les

précipitations).

=> Ces travaux qui se placent d une échelle intermédiaire/régionale (entre celle de l'estuaire et celle du
bassin nord-Atlantique ; Beaugrand & Reid 2003, Beaugrand et a/. 2008) vont dans le sens des résultats
présentés dans le chapitre 4 et font lien avec les observations de Goberville et a/. (2010 ; sur le littoral
frangais), qui ont mis en évidence une modification majeure des régimes de vents zonaux dans

I'Atlantique nord et une incidence possible sur les patterns de précipitations.

- Par conséquent, I'exploitation de I'influence d'événements hydrologiques ponctuels tels qu'observés dans le
Golfe de Gascogne et pouvant potentiellement influencer mécaniquement le systéme estuarien de la Gironde

pourrait nous apporter des éléments de compréhension complémentaires aux résultats déja acquis.

=> Toutefois, dans un contexte de marinisation en cours associé a une pénétration accrue de masses
d'eaux néritiques externes (plume de I'estuaire de la Gironde), les travaux d'Albaina & Irigoien (2007)
semblent indiquer que les communautés zooplanctoniques  associées a ces masses d'eaux soient a

rapprocher de celles de systémes aux caractéristiques physico-chimiques proches tels que Marennes

k Oléron ou du Bassin d'Arcachon (Sautour & Castel 1993, Albaina & Irigoien 2007). /
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Ces travaux mettent ainsi en évidence une méme réponse de ’€cosystéme
estuarien dans son ensemble a deux reprises a un forcage climatique, décelé a
I'échelle du bassin Atlantique nord, qui a induit a la fois des conséquences sur les
propriétés physico-chimiques des masses d'eau et simultanément sur les
communautés biologiques, en particulier le zooplancton et les poissons. Ces résultats
et la similitude avec des observations faites en d’autres lieux, posent également la
question de l'emprise spatiale des changements observés dans la mesure ou les shifts
identifiés semblent concomitants a ceux identifiés en mer du Nord (Kroncke et al.
1998, Reid & Edwards 2001, Weijerman et al. 2005), en mer Baltique (Alheit et al
2005), en mer Méditerranée (Conversi et al. 2010) ou encore dans certains systémes
terrestres, comme le lac de Genéve (Anneville et al. 2002). Ils semblent en accord avec
la théorie de Reid & Beaugrand (2012) expliquant ce synchronisme de réponses (shifts)
observées dans plusieurs systémes, incluant des systémes estuariens (Cloern et al.
2010, Goberville et. al. 2010). Leur hypothése suggeére une réponse de l'ensemble de
ces environnements a une intensification globale, planétaire, du réchauffement
climatique, détectée sur les anomalies de température (Belkin 2009) et sur la chaleur
thermique océanique (Levitus et al. 2009). De fait, ces auteurs proposent une
propagation des anomalies thermiques le long des plateaux continentaux/marges
continentales depuis les mers tropicales vers les podles, potentiellement via certains
courants (Reid & Beaugrand 2012). Dans ce contexte de réponse généralisée a une
altération climatique a l’échelle globale, mes résultats permettent d’illustrer le
transfert d'un forcage climatique agissant a large échelle, a un écosystéme estuarien

(la Gironde), et son incidence sur le systéme dans son ensemble.

Un tel résultat n’était, a priori, pas intuitif dans la mesure ou les estuaires sont
connus pour étre des systémes soumis a des forcages anthropiques locaux (Rochard et
al. 1990, Bamber & Seaby 2004, Coupry et al. 2008, Imbert et al. 2008) dont on aurait
pu penser que les conséquences sur l’écosystéme soient en mesure de masquer, au
moins partiellement, les modifications liées au climat. Or les modifications observées,
y compris sur les compartiments biologiques, sont caractérisées par leur trés forte
réactivité aux modifications climatiques et la quasi-absence de décalages temporels
entre compartiments observés. Ce point constitue un des apports essentiels de ce
travail. Il est d'autant plus intéressant d'observer ces réponses synchrones a 1’échelle

des communautés estuariennes que les taxons considérés (poissons et zooplancton)
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ont des traits d’histoire de vie difféerents, susceptibles de moduler la réponse des
organismes et la datation des shifts identifiés (décalages possibles ; Beaugrand et al
2004).

6.3. Les enjeux de la détection et de la prédiction des changements abrupts

La détection de changements abrupts d’état de 1’écosystéme présente un autre
intérét majeur, posant la question de la résilience des écosystémes. Celle-ci se définit
comme « la capacité des écosystémes a se remettre d’une perturbation sans se dégrader
lentement ou bien basculer de maniére abrupte vers un autre état instable (avec un
mode de fonctionnement différent) » (Hughes et al. 2005). Cette notion de résilience des
écosystémes, ainsi que sa possible érosion, renvoie a des systémes plus vulnérables
aux perturbations et interroge sur la réversibilité ou non des changements en cours
(deYoung et al. 2004, 2008). Ces changements, qui sont susceptibles d’affecter par
exemple des especes dites clé d’écosystéme, comme le copépode Calanus finmarchicus
en mer du Nord (Beaugrand et al. 2003), seraient alors susceptibles de faire
disparaitre la pérennité d’'une fonction assurée par ’écosystéme ou en d'autres termes
un service écosystémique assuré par le maintien de l'espéce. Ces modifications et
leurs impacts possibles sur les écosystémes se concoivent peut-étre plus aisément si
l'on prend pour exemple des espéces marines de poissons d’importance commerciale.
Dans I’Atlantique, le déclin des stocks d’espéces commerciales de poissons a ainsi
orienté 1’économie de la péche vers une économie plus précaire s’appuyant sur les
stocks de homards et autres crustacés (Steneck et al. 2004). II est possible
intuitivement d’imaginer quelles conséquences socio-économiques dévastatrices
pourrait avoir une perturbation telle qu'une épidémie touchant cette communauté de
crustaceés, similaire par exemple a celles ayant pu toucher des populations d’oursins
(Harvell et al. 2004). Dans cet exemple, repris par Hughes et al. (2005) dans leur
syntheése, 1’érosion de la résilience de 1’écosystéme est apparue via une composante
anthropique, une surexploitation des ressources biologiques, mais elle est aussi
applicable au climat, comme dans le cas des récifs coralliens des Caraibes (deYoung et
al. 2008).
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A Téchelle de l'estuaire de la Gironde, les shifts identifiés sont associés a des
modifications de structure des communautés biologiques (zooplanctoniques et
ichtyofaune ; chapitre 4, Annexes 1, 2 et 4), par exemple pour lichtyofaune, a des
modifications associées au déclin d'espéces migratrices commerciales comme le flet

européen, P. flesus, ou l'alose feinte, A. fallax.

Modification de structure de communauté de l'ichytofaune
de l'estuaire méso-oligohalin (d'aprés I'Annexe 2)

- Représentation des scores de la 1" composante de I'ACP sur les données

" N & 2 . A " ;
d'abondance des espéces de poissons dominantes (figure issue de I'Annexe 2) :
¥ -~
4 1 o " -
3 - X
wh 1
N ”
2 oMM 2
= oS .5
~® |
8 1 4 T
S Z
20 0 7
3 g
& -] e =
2 R T:;
" o @)
-4 4 A
1979 1981 1983 19835 1987 1989 1991 1993 (995 1997 1999 2001 2003 2005 2007 2009 2011
Time (year)
Scientific name Common name Species code Ecological gmld  Relative frequency
Alosa alosa Allis shad ALA CA 2,12
llosa fallax I'wante shad ALF CA 563
Inguilla anguilla Furopean eel ANA CA 6.79
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Dicentrarchus sp. Furopean scabass DIS M 354
Engraunlis encrasicolus Anchovy ENE MS 10.99
Ciasterostens aculeatus Iree-spined stickleback GAA ER 4.09
Liza ramada Thin-lipped grey mullet LIR ( 459
Osmerus eperlanus Smelt OSE CA 5.26
Platichthys flesus Flounder PLF ( 1.02
Pomatoschistus sp. Sand goby POS ER 30.92
Solea sp. Common sole SOS M) 0.95
Sprattus sprattus Sprat SPS M8 418
Svngnathus rostellatus Nilsson's pipefish SYR ER 19.56
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Ce qu'il faut retenir :
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- mise en évidence d'une modification de structure de communauté

- changement associé dans le méme temps a une diminution d'abondance de plusieurs
especes migratrices et a I'essor d'espéces marines migrantes,

- détection de 2 changements majeurs : fin des années 80 et début 2000.

La détection et/ou la prédiction de ces changements peut aussi constituer un
enjeu économique non-négligeable pour des activités de péche professionnelle et
amateur, en régression depuis ces derniéres années (G. Castelnaud com. pers.). La

connaissance de l'évolution des densités d'espéces clé d'écosystéme, telle que le
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copépode E. affinis, qui est un maillon majeur du réseau trophique de la Gironde
(Lobry et al. 2008), n'est pas non plus sans intérét pour prévoir de possibles
répercussions sur ses prédateurs. Cependant, les changements abrupts tels que ceux
détectés nécessitent, en régle générale, pour étre observés, un recul historique de
lordre, a minima, de la dizaine d’années (Reid et al. 2001). Or Barnosky et al. (2011)
nous alertent sur la possibilité d'un shift a I’échelle de la biosphére en réponse aux
pressions humaines de plus en plus pesantes. Cette hypothése doit inciter les
recherches futures a s’orienter vers le développement de nouveaux outils de prédiction
(ou de détectabilité précoce) de transitions critiques d’écosystéme et d’évolutions
futures des communautés a des fins de gestion durable des écosystémes. Cette
perspective se place dans la lignée des travaux de Goberville et al. (2011), qui ont
proposé une méthodologie permettant la détection rapide d’anomalies ou de
modifications des conditions physico-chimiques (c.-a-d. un enrichissement en

nutriments) en vue de prévoir de possibles phénomeénes d’eutrophisation coétiers.

Une des approches envisageables afin de de prédire ces changements majeurs
ou shifts et qui serait a coupler a l'acquisition et l'analyse pérenne de données

d'observation, pourrait s’appuyer sur les modéles de niche.

6.4. Les modéles de niche : outils de compréhension et de prédiction

Ce type de modéles se basant sur le concept de niche défini par Hutchinson
(1957) peut permettre ‘d’approcher’ les enveloppes environnementales des espéces
(niches écologiques restreintes a deux parameétres ; Fort & Beaugrand 2012) en
caractérisant leurs optima et tolérances a des parameétres environnementaux d'intérét
(température et salinité). Une telle connaissance permettrait de détecter que la mesure
d'un parameétre environnemental suivi en routine, en dehors de la gamme de tolérance
d'une espéce, pourrait entrainer une réponse des organismes sous la forme dun effet
de seuil a l'échelle de la population, si les conditions environnementales persistaient.
La comparaison des estimations des modéles, a des données de la littérature (valeurs
expérimentales et observées in situ) doit permettre également d’évaluer la pertinence
des estimations. Ces modéles, une fois leurs équations paramétrées, permettent
également l'estimation de la dynamique spatio-temporelle des organismes, de leur

répartition spatiale, saisonnalité ou évolution a long terme.
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Aprés avoir identifié des shifts traduisant des changements d'abondance
d'espéces estuariennes, a priori tolérantes a la variabilité naturelle de leur
environnement (McLusky & Eliott 2004), il parait logique de s'étre ensuite interrogé
sur les capacités d’adaptation de ces espéces face aux changements de leur
environnement. Une réponse a ce questionnement a pu étre apportée par un travail
spécifique sur la répartition spatiale (longitudinale) des espéces (chapitre 3). Pour ce
faire, des organismes planctoniques modeéles ont été considérés, les copépodes, dotés
de capacités natatoires insuffisantes pour s’affranchir des courants mais connus pour
effectuer des migrations verticales (Mauchline 1998). Les résultats permettent
d'identifier une modification de la répartition spatiale longitudinale de plusieurs
espeéces de copépodes (Eurytemora affinis, Acartia bifilosa et dune communauté aval
de copépodes néritiques) en 30 ans, en réponse au réchauffement des eaux
estuariennes et a la marinisation du systéme. Les résultats suggérent une remontée
des organismes planctoniques vers 'amont qui ne peut pas étre expliquée par la seule
la contrainte hydrodynamique (diminution des apports en eau douce, marinisation du
systéme). S'ils soulignent limportance de la salinité, la modification de répartition
spatiale des taxons mise en évidence n'étant pas exclusivement imputable a ce seul
parametre (descripteur physique des masses d'eau), ces résultats permettent de
nuancer les propos de Castel & Veiga (1990), considérant les copépodes comme
similaires a des particules inertes dans ce systéme estuarien, et orientent la réflexion

vers la piste d’'une évolution en relation avec un comportement des organismes.

L’hypothése d’une colonisation active des organismes a ’'amont peut en effet étre
envisagée, comme elle a pu étre décrite par Appeltans et al. (2003) et Tackx et al.
(2004) dans I’Escaut pour l'espéce E. affinis, en réponse a une meilleure oxygénation
des masses d'eau. Les travaux de Hills (1991), qui ont mis en évidence, a l'aide dun
modeéle sinusoidal, que les copépodes pouvaient controler leur distribution horizontale
en utilisant leurs migrations verticales, supportent notre hypothése de comportement
ou de remontée active des organismes vers l'amont. L'observation d'organismes dans
des masses d'eau de plus faibles salinités que les salinités auxquelles ils étaient
inféodés jusqu'alors (p. ex. ~O contre 5-18 pour E. affinis), peut ainsi avoir plusieurs
explications. L'une d'elles peut résulter d'un non-recouvrement des enveloppes haline

et thermique considérées dans les modéles et ne co-évoluant pas exactement. Une
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autre peut venir des capacités d'adaptation et/ou de la plasticité des espéces
considérées aux changements en cours. Cette hypothése ne serait pas sans
conséquences sur différents processus physiologiques, tels que la reproduction, la
locomotion, la nutrition, ou l'osmorégulation, controlés par ces deux parameétres
(Magnuson et al. 1979, Castel 1993, Sautour & Castel 1995, Mauchline 1998, Elliott
& Hemingway 2002, Beaugrand & Reid 2003, Vilas et al. 2009).

Ces résultats, a relier aux observations faites dans le méme estuaire sur
I'ichtyofaune (Pasquaud et al. 2012 : les juvéniles d’espéces marines, sprat et anchois
étant en progression vers 'amont de l'estuaire en réponse a la marinisation), posent
aussi la question des modifications probables induites, en conséquence, sur le
fonctionnement du réseau trophique et résultant de ces changements de répartition

longitudinale des populations.

Un second travail, associé a ces mémes outils (modéles de niches) et présenté
dans le chapitre 5, s’est consacré au cas d’é¢tude d'une espéce dont on suspectait que
la caractérisation de la niche permettrait de mieux comprendre son évolution dans
l'estuaire. L’espéce en question, le copépode calanoide Acartia tonsa, considérée
comme invasive en Gironde (David et al. 2007b), s’est d’abord maintenue dans
I'estuaire en faibles abondances avant de connaitre une augmentation exponentielle de
ses densités jusqu’a atteindre des effectifs équivalents a ceux de l'espéce native
dominante, E. affinis. L’objectif de l’é¢tude était donc de s’intéresser a l’évolution
atypique de cette espeéce. Il s’agissait de préciser dans quelle mesure 1’évolution
actuelle du climat, au travers de deux parametres reflétant les modifications du climat
et conditionnant le métabolisme et la physiologie d’organismes planctoniques - la
température et la salinité -, pourrait ‘expliquer’ la colonisation de l’estuaire par A.
tonsa. Ce travail a requis I'emploi de deux outils de modélisation adaptés. Le premier a
permis d’estimer la niche réalisée de 'espéce, a partir d'une discrétisation des données
d’observation et d’'un modéle d’enveloppe, et le second d'estimer la niche fondamentale
de l'espéce par 'emploi du modéle NPPEN physiologique, basé sur des valeurs limites
de survie de l’espéce issues de la littérature (Gonzales 1974, Cervetto et al. 1999,
Beaugrand et al. 2011). Les résultats mettent en évidence que le réchauffement et la
marinisation de l'estuaire auraient favorisé la colonisation par l’espéce de copépode

Acartia tonsa. Ils suggérent également que les conditions environnementales avant



CHAPITRE 6 : DISCUSSION & CONCLUSIONS 176

1983, année de sa premiére observation, étaient moins favorables a son
développement (David et al. 2007Db). Cette étude, dans la lignée des travaux d’Hélaouét
& Beaugrand (2009), souligne l'importance de ce type d’approche ‘mixte’, considérant
a la fois la niche fondamentale et réalisée d’une espéce. En effet, elle permet de révéler
un non-recouvrement des niches fondamentale et réalisée d’Acartia tonsa, la niche
fondamentale estimée de l'espéce étant plus étendue que sa niche réalisée. Ces
résultats suggérent donc une action d’autres parameétres ou de mécanismes biotiques
que ceux pris en compte, comme la compétition par exemple, pouvant conditionner et
restreindre la niche de l'espéce (Hutchinson 1957). Cette compétition pourrait étre
exercée par des espéces de copépodes néritiques en progression dans lestuaire
(chapitre 3) et/ou par Eurytemora affinis et A. bifilosa, espéce natives du systéme, avec
une possible temporalité différente : I’'essor des copépodes néritiques étant plus récent,
par conséquent leur compétition aussi (Annexe 4 et chapitre 3). Les implications
possibles de 'essor d’Acartia tonsa sur les espéces natives et sur le fonctionnement du
réseau trophique de l’estuaire dans son ensemble font partie des perspectives directes
de recherche a envisager a la suite de ces travaux. En effet, l'essor récent dans
l'estuaire du sprat et de 'anchois, décrits comme des prédateurs d'A. tonsa (Pasquaud
2006) et la disponibilit¢é d'une nouvelle production de zooplancton, A. tonsa et

copépodes néritiques, sont autant de pistes qui sont développées dans le chapitre 6.5.

6.5. Limites et perspectives de ces travaux

Parmi les limites apparues a I'emploi des modéles de niche, la premiére, inhérente
a tout modeéle, vient de la simplification du réel. Cette simplification passe
essentiellement par la nécessité de limiter la prise en compte des parameétres a deux
seulement, conditionnant la niche d’'une espéce. De plus, compte tenu des estimations
obtenues par les modéles, qui sont présentées dans les diagrammes de Taylor
(chapitre 5), il n’a pas été jugé nécessaire de sélectionner certaines données (p. ex.
certains moments de marée ou profondeurs). Une autre limite, qui peut étre soulevée,
est liée aux gammes trés vastes des conditions de température et de salinité
supportées par l'espéce, lesquelles bien qu'obtenues par des expérimentations en

laboratoire (Gonzales 1974, Cervetto et al. 1999), sont rarement mesurées in situ ou
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dans certains systémes uniquement (p. ex. baie de Narragansett). Ces gammes de
valeurs limite ont cependant été utilisées, en connaissance de cause, pour prendre en
compte le mieux possible I’écologie de l’espéce. Enfin, de maniére plus générale et
concernant ’'ajustement des modeéles d’enveloppe, une des difficultés rencontrées était
relative a la part de variabilité des données inexpliquée avec les parameétres
considérés, intégrée aux ajustements. Elle s'est principalement exprimée dans les
écarts entre données observées et données modélisées (R?). Cette part de variabilité
inexpliquée par les modéles souligne parmi les résultats de ces travaux l'importance
de parameétres, notamment biotiques non pris en compte et conditionnant la niche
réalisée de l’espéce. Plusieurs perspectives pourraient alors étre envisagées a la suite
du travail spécifique sur A. tonsa, notamment l'intégration d’'un terme de compétition
direct ou indirect au modeéle NPPEN, au travers d’une limitation par la nourriture,
cette solution limitant également la non-prédiction de probabilités nulles par le modeéle

NPPEN lorsque 'espéce est absente.

Sur un autre plan, une amélioration de la méthodologie employée, au travers dune
nouvelle paramétrisation du modéle NPPEN, permettrait potentiellement de parvenir a
estimer l'absence de l’espéce en période hivernale, par exemple en essayant de
restreindre les gammes de température et de salinité considérées pour la survie de

l'espéce.

En termes d’objectifs opérationnels associés a certaines limites de connaissance
de ces travaux, on pourrait imaginer l'intégration d'une nouvelle station de suivi plus
a l'amont. Cette zone est mal connue a l’heure actuelle et 'on comprend aisément
I'intérét que présenterait un suivi dans cette zone dans un contexte de remontée du
systéme en lien avec la marinisation de lestuaire. Des premiers apports de
connaissance devraient rapidement étre apportés par le biais de la synthése d'un
grand programme de recherche spécifique a cette zone et actuellement en cours, le

projet ETIAGE.

Directement dans la lignée de ces travaux de thése, des poursuites pourraient
étre envisagées par une approche temporelle de la niche écologique. En considérant
que le changement climatique pourrait induire une redéfinition de la niche écologique
d’'une espéce, pouvant résulter par exemple de l'arrivée d'une espéce invasive plus

compétitive, comme Acartia tonsa pour Acartia bifilosa, il serait intéressant de
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chercher a estimer plusieurs enveloppes environnementales pour une méme espéce
avec des optima et tolérances différents, pour des périodes différentes. Cette hypothése
pourrait étre confortée par des observations similaires décrites dans l’estuaire de
Bilbao par Aravena et al. (2009) bien que ce systéeme soit toutefois trés différent, en
termes de conditions rencontrées par les organismes, de l'estuaire de la Gironde et du
fait de l'observation par David et al. (2007b) d’'une réponse phénologique d’Acartia

bifilosa a 'arrivée d’Acartia tonsa.

Une des autres utilisations possibles de ces modéles de niches, qui pourrait
présenter un intérét notable a des fins de gestion, serait un emploi prédictif. C’est déja
le cas pour le modéle NPPEN, qui a fourni des cartographies d’habitats potentiels de
nombreuses espéces (Beaugrand et al. 2011, Lenoir et al. 2012, Rombouts et al. 2012)
et notamment d’espéces de poissons commerciales (Lenoir 2011, Lenoir et al. 2012).
S’appuyant sur des scénarios issus du GIEC (2007), le modéle pourrait ainsi
permettre d’estimer les cartographies des futurs habitats/zones de répartition
d’espéces de copépodes mais aussi celles de leurs prédateurs potentiels, en utilisant
les abondances et répartitions de leurs proies comme dimension de leur enveloppe (a
I'image de ce qui a été fait pour la température ou la salinité dans notre étude), dans
la logique des travaux d’Hélaouét et al. (2011). Ces derniers ont ainsi considéré la
variable chlorophylle a pour leurs estimations d’abondance du copépode Calanus
finmarchicus en mer du Nord. A ’heure actuelle, la grande limite a la réalisation d’une
telle étude vient de l'inexistence de climatologies prédictives, grilles de données de
température de surface ou de salinités futures par exemple, pour des environnements
estuariens soumis a d’importantes contraintes locales et rendant le travail de
régionalisation en cours (par les modéles CERFACS, etc.) plus complexe qu’en milieu

marin pour lequel ces données existent.

Mes travaux de thése ont permis des apports de connaissance a différents
niveaux sur les principales évolutions a long terme intervenues a 1’échelle des
communautés biologiques de l’estuaire de la Gironde. Toutefois, ce travail s’est
restreint a une étude spécifique sur linfluence du climat. Une des principales
difficultés trés succinctement abordée, a été celle de la non-dissociation de la

composante anthropique du changement climatique des effets et processus identifiés
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et discutés. Cela n’est pas tache aisée étant donné la complexité des mécanismes et
compte tenu des nombreuses rétroactions par lesquelles le signal climatique peut
influencer un écosystéme, comme se l'accordent a dire nombre d’auteurs dans leurs
études respectives (Beaugrand et al. 2003, Molinero et al. 2006, GIEC 2007, Goberville
2010, Goberville et al. 2011). Ainsi les résultats obtenus sont souvent limités en
termes d’interprétation, compte tenu d’un manque de connaissance relatif aux
forcages anthropiques impliqués, susceptibles d’amplifier et/ou de moduler ’action du
forcage climatique. Une des poursuites nécessaires a ces travaux serait l'intégration
ou l’étude spécifique et complémentaire de 1’effet de ces forcages anthropiques. Une
meilleure connaissance de leur incidence permettrait in fine de qualifier I'importance
du forcage climatique et celui du forcage anthropique, bien que les résultats présentés
apportent pour partie une information a ce sujet. Ils suggérent en effet I'importance du
forcage climatique agissant sur un systéme estuarien connu par ailleurs pour étre
soumis a de nombreuses contraintes anthropiques (Rochard et al. 1990, Bamber &
Seaby 2004, David et al. 2005, Coupry et al. 2008, Imbert et al. 2008). Ses incidences
a l’échelle des communautés estuariennes sont présentées au travers de plusieurs

études spécifiques (chapitres 3, 4, 5 et Annexes 1, 2 et 4).

Ces travaux rappellent l'intérét et la nécessité de points de comparaison de I’état
de l'estuaire rendus possibles par la caractérisation d’états de référence du systéme.
[Is plaident également en faveur d'une poursuite de suivis récurrents tels que ceux
menés dans l'estuaire de la Gironde permettant le recul historique nécessaire a la
détection a posteriori des principales évolutions, tendances a long terme et
changements abrupts. De tels suivis permettront, par la suite, de mener des études
prédictives de modélisation de trajectoires possibles d’écosystéme, comme par exemple

dans le cas du projet TRAJEST.

Les résultats obtenus viennent également appuyer ceux issus de rapports
comme celui du groupe de travail zooplancton du programme BEEST (‘Vers une
approche multicritere du Bon Etat écologique des grands ESTuaires Seine, Loire,
Gironde’) sur l'intérét du zooplancton comme bioindicateur. Ils complétent en effet les
réflexions énoncés dans la synthése de ce projet, soulignant en plus de sa qualité

d’indicateur du ‘bon’ fonctionnement du réseau trophique estuarien, son intérét
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notable en tant qu’indicateur du changement climatique, comme ’avaient déja observé
Li et al. (2000) en milieu estuarien ou Beaugrand et al. (2000) en milieu marin. Hays et
al. (2005) ou plus récemment Ferdous & Muktadir (2009) détaillent dans leurs
synthéses respectives les avantages présentés par le zooplancton pour la détection de
changements environnementaux en relation avec le changement climatique. Parmi les
caractéristiques qui en font, d’aprés eux de bons indicateurs, ils évoquent en premier
lieu le fait que contrairement a d’autres taxons, peu d’espéces (zoo)planctoniques sont
exploitées. Ainsi des changements observés a long terme seront potentiellement a
relier a des altérations climatiques et environnementales. Un autre argument avancé
est celui de leurs courts cycles de vie limitant une influence des stades/cohortes plus
ageées et leur survie sur la taille de la population, ce qui implique par conséquent un
couplage plus grand entre changement environnemental et dynamique de la
communauté. Ces organismes sont également dépendants des masses d’eau pour leur
déplacement, aussi des modifications de leur répartition spatiale permettent-elles
aussitot d’appréhender de possibles altérations des conditions environnementales, ce

qui rejoint d'ailleurs les résultats du chapitre 3.

Les résultats de mes différents travaux invitent a réfléchir sur la possibilité de
développer de nouveaux indices a l'usage des gestionnaires. Cette question semble
d’autant plus pertinente que de précédentes études ont révélé les limites d’utilisation
d’indices classiques de diversité comme la richesse spécifique, bien qu’lbanez &
Beaugrand (2008) fournissent néanmoins un exemple de détection de changement
d’état d’écosystéme en mer du Nord a partir de I’étude de la diversité planctonique. En
effet, s’il est documenté que le changement climatique induirait une érosion de la
biodiversité a I’échelle globale (Wilson 1988, Sala et al. 2000, Worm et al. 2006), cette
tendance n’est pas obligatoirement observée a une échelle régionale (Menendez et al.
2006), ce qui améne donc a la remise en question de l'utilisation de la richesse
spécifique. Dans un contexte estuarien, compte tenu de l'essor d’espéces halophiles
et/ou thermophiles et de l'introduction facilitée de nouvelles espéces, par exemple par
des eaux de ballast, la disparition d’espéces locales est susceptible de n’avoir aucune
répercussion sur cet indice si ces derniéres sont remplacées par de nouvelles espéces
(Nicolas 2010). De plus, Beaugrand & Edwards (2001) ont observé que l'indice de GINI

pouvait s’avérer dans certains cas plus robuste que la richesse spécifique, a condition
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néanmoins de disposer de plusieurs échantillons ou mesures de CPR (de l'ordre de la
dizaine), pour capturer une image ‘réaliste’ de la diversité du systéme pélagique étudié.
Dans ce cadre, il est possible de s’interroger sur la possibilité de développer des
procédures standardisées ayant vocation a servir a des gestionnaires, avec pour
finalité la détection de modification d’états des écosystémes ou de grandes évolutions
par l'utilisation d’indices multivariés de communauté similaires a ceux développés
dans ces travaux de thése et qui semblent avoir fait leurs preuves, si 'on se référe aux
études émergentes (Weijerman et al. 2005, Beaugrand et al. 2008, Anneville et al
2010, Cloern et al. 2010, Conversi et al. 2010, Luczak et al. 2011). Cette question est
largement d’actualité dans un contexte actuel de réflexion autour de l'utilisation d'un
possible indice ‘zooplancton’ par des directives comme la DCE en milieu estuarien et
eaux de transition en général (BEEST, Souissi & Devreker 2010). Ce type d’approche
pourrait également avoir vocation in fine a cibler des espéces ou plutot des groupes
d’espéces indicatrices, suivant une approche plus fonctionnelle. De fait, Hughes et al
(20095) introduit limportance d’une réflexion conjointe future de la communauté
scientifique autour de la notion de redondance fonctionnelle au sein des assemblages
composant un écosystéme, ce qui d'aprés ces auteurs ne conférerait en aucun cas une
résilience accrue au dit écosystéme. Bien au contraire, ils suggérent qu’une forte
diversité, si elle est associée a une forte redondance pourrait conduire dans certains
cas a une méme réponse, globale, de l’ensemble des organismes a une méme
perturbation, ce qui sous-tendrait une fragilisation de ’écosystéme dans son ensemble
(Wilkinson 2004). Cependant des synthéses plus récentes s'accordent a affirmer a
linverse que la biodiversité favoriserait la stabilité des fonctions assurées par un
écosystéme dans le temps (Cardinale et al. 2012, Mace et al. 2012), associant a la
biodiversité une qualité de « régulateur » des services écosystémiques. Cette diversité
permettrait la mise en place de processus qualifiés de "dynamiques et
compensatoires”, résultant de réponses différentielles d'espéces différentes a une
méme perturbation ou altération environnementale du fait de gammes de tolérance,

plasticité ou traits d'histoire de vie différents (Cardinale et al. 2012).

Parmi les perspectives de recherche futures a envisager a la suite de ces travaux
et qui feront, pour partie, l'objet d'un travail de theése, il semble indispensable

d’approfondir les couplages des réponses observées a la fois sur la communauté
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zooplanctonique et sur lichtyofaune de la Gironde. Une des pistes a creuser serait
notamment une recherche de possibles matchs/ mismatchs entre espéces de copépodes
et de poissons, dont les répartitions spatiales ont évolué en lien avec la marinisation
de l'estuaire et le réchauffement des masses d’eau. Ces phénoménes décrits par
Durant et al. (2007) témoignent d'un non recouvrement des niches de proie et
prédateur et sont susceptibles de s’€tre d’ores et déja produits. Cette étude pourrait
passer par exemple, par un travail similaire a celui effectué pour plusieurs espéces de
copépodes, afin de caractériser les enveloppes environnementales de certaines espéces
de poissons. Cette étude pourrait également permettre de confirmer et/ou d’affiner
I’hypothése proposée par Lassalle & Rochard (2009) relative au déclin de plusieurs
espéces migratrices de poissons, en limite latitudinale sud de leur aire de répartition,
par une approche éco-physiologique. De maniére plus générale, une mise en relief des
résultats obtenus sous un angle trophique serait trés intéressante (via le modele
Ecopath, Lobry 2004). Parmi les modifications étudiées, ’essor d’'une espéce invasive
de copépode, pose par exemple la question de l'incidence de cette nouvelle ressource
sur le réseau trophique estuarien, avec des implications potentielles sur la gestion des
stocks d’espéces commerciales, comme l'anchois ou le sprat, dont la densité de
juvéniles a augmenté dans le méme temps (Pasquaud et al. 2012) alors que le stock

d’adultes semble avoir diminué dans le Golfe de Gascogne (Rijnsdorp et al. 2009).
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1. Introduction

ABSTRACT

Estuaries have an essential ecological function for several marine fish species, that use these systems as
nurseries. Previous studies in the Gironde estuary have reported an increase in water temperature and an
extended seawater intrusion associated to global changes. In this study, we evaluated whether these
changes impact the nursery function in the middle part of the system, based on the analyses of long-term
data series (1991—2009) collected in that area. Trend analysis, correlations and generalized additive
models (GAM) were computed in order to study the influence of water temperature and salinity changes
on marine juveniles occurrence/densities. Results showed that densities of all the studied species (i.e.
Engraulis encrasicolus, Sprattus sprattus, Dicentrarchus labrax, Solea solea, Argyrosomus regius, Merlangius
merlangus) significantly increased over the period considered. Changes in water temperature and
seawater intrusion contributed to explain the variability in presence/absence and in densities of the
majority of these species. However, the deviance explained by GAM and the relevance of these two
explanatory variables differed considerably according to species. For most species, it was suggested that
the interaction of these two factors, and their effects on other variables, may explain the increase in
abundance in the middle part of the Gironde. The effects of global changes in this estuarine system may
favour its nursery function for marine juveniles, but some evidence of effects at a wider scale
(community and ecosystem levels) may alter the structure and functioning of this system.

© 2012 Elsevier Ltd. All rights reserved.

etc.) and amplify ecological responses locally or even at a regional
scale (e.g. Daufresne and Boét, 2007; Lassalle et al, 2009;

The ecological responses to recent climate change, i.e. at the
scale of few decades, have been shown in several biological
compartments, from terrestrial to aquatic ecosystems. They are
apparent at all levels of ecological organization through population
and life-history changes, biogeographical shifts, changes in species
composition of communities and changes in ecosystem structure
and functioning (Hughes, 2000; Walther et al., 2002; Beaugrand,
2009). In highly dynamic aquatic systems, these changes can
have synergistic effects with non-climatic anthropogenic distur-
bances (e.g. habitat fragmentation, overexploitation of resources,
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Richardson et al., 2009).

Estuarine ecosystems are typically characterised by marked
fluctuations in physico—chemical conditions at different spatial and
temporal scales. The functioning of estuaries integrates complex
interactions between physical, biogeochemical and biological
processes, and they are among the most productive areas on earth
(Mc Lusky and Elliott, 2004), play a key role for several species,
particularly for fish (Elliott and Hemingway, 2002), and provide
a wide variety of goods and services to human populations
(Costanza et al., 1997).

Increase in water temperature and decrease in river flows are
among some of the distinguishing features of global change in
coastal and estuarine ecosystems in some parts of the world, and
particularly in France (GIPSA, 2010). Such decreases in freshwater
flows tend to extend the intrusion of seawater inside estuarine
systems (e.g. Martinho et al., 2007). Since temperature and salinity
are the main factors influencing the distribution and occurrence
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of fish in estuaries (e.g. Drake and Arias, 1991; Marshall and Elliott,
1998; Harrison and Whitfield, 2006; Lobry et al., 2006), such
changes may affect estuarine fish community structure and
composition. For instance, the disappearance of cold-water fish
species in favour of fish species with sub-tropical and tropical
affinities has been reported in several systems (Cabral et al., 2001;
Vinagre et al., 2009; Nicolas et al., 2011). Henderson et al. (2011), in
the Bristol Channel, pointed out that several fish species tend to
occur for longer periods within the Severn estuary due to the
increase in temperature.

In the Gironde estuary, one of the largest estuaries in Western
Europe, a recent work showed a significant increase (0.9 °C) in
water temperatures from 1982 to 2009, which was strongly
correlated with the rise in air temperatures during the same period
(Delpech, Unpublished data). Moreover, David et al. (2007) and
Goberville et al. (2010) emphasized spatio-temporal changes in
salinity in the upper and middle estuary during the same period,
supporting the hypothesis of a ‘marinisation’ of the Gironde estu-
arine area, i.e. an increase of the seawater intrusion. A decrease in
river flow was linked to a decrease in both precipitation intensity
and frequency and to the exploitation of the water in the catchment
area for hydroelectricity and agriculture: technical reports showed
an increase in the water volumes stocked by hydroelectric dams
and an increase in irrigation (Galea et al., 2005; SMIDDEST, 2008).
These hydrological and climatic changes could be responsible for
changes in fish community structure of this system, in particular,
a decline in the diadromous species and an increase in marine
juvenile abundances (Pasquaud et al., 2012). These observations
suggest that such hydrologic modifications linked to global changes
could favour one of the main functions played by estuaries, i.e. the
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nursery function for marine fish species. A nursery is a feeding and
growth area where fish juveniles spend a certain time, in order to
ensure optimal development and enhance their survival chances,
since these areas also provide good environmental conditions for
a rapid growth (Gibson, 1994; Beck et al., 2001).

The Gironde estuary is one of the main nursery grounds for
many marine fish in the Bay of Biscay (Le Pape et al., 2003b). Using
long-time series data from the central section of the Gironde
estuary, we aimed to test whether some estuarine environmental
changes induced by global changes, i.e. temperature and seawater
intrusion, have effects on the presence/absence and abundances of
marine juveniles. We expected that warming waters favour the
occurrence and abundance of southern species, i.e. Argyrosomus
regius (Quéro and Vayne, 1987), and disfavour those with northern
affinities, i.e. Merlangius merlangus (Poulard and Blanchard, 2005).
Also, we hypothesized that in the middle part of the estuary, the
extension of the seawater intrusion inside the Gironde, modifying
the potential habitat area for marine fish, would positively affect
occurrence/abundance of juvenile species using the system as
a nursery ground.

2. Materials and methods
2.1. Study site

The Gironde, one of the largest estuaries in Western Europe
(Abril et al., 2002), is a macrotidal system with approximately
625 km? at high tide, located in South—West France and opening
into the Bay of Biscay (Lat. 45°20'N, Long. 0°45'W, Fig. 1). The
estuary stretches for 85 km from the coastline to the Bec d’Ambés,

1°0'0"0 0°30'0"0
L |
N v i M
1 ¢ '
:“ s R &« i%
3 Lower estuary
3
45°30'0"N | o —45°30'0"N
)
(A _
Middle estuary
>
[1+]
Q
0
m
e
o
>
I:g Upper estuary
Blayais nucl lant
"] ayais nuclear power plan e G as
Fish sampling stations
45°0'0"N 0 10 20 km -45°00"N
[

T
1°0'0"0

T
0°30'0"0

Fig. 1. Location of the fish sampling stations (transects T2, T3, T4 and T5) and of the Blayais nuclear power plant (station used for temperature recordings) in the Gironde estuary.
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where the Dordogne and Garonne rivers join to form the Gironde. It
is generally considered that this junction constitutes the upstream
salinity limit even though this limit can vary according to the
season and the year. The watershed covers 81,000 km?. The climate
of the region is temperate under oceanic influence.

2.2. Fish data series

The fish data selected for the analysis were collected based on
a transect sampling scheme, consisting of monthly surveys, from
1991 to 2009, following a standardized procedure (see Pronier and
Rochard, 1998 for details). The sampling sites were located along
four transects (numbered from 2 to 5, downstream to upstream), in
the central section of the Gironde (Fig. 1). For each transect, three
sampling sites were set: two close to each shore and one on the
median axis of the estuary. Surface and bottom samples were taken
using, respectively, two 4.0 x 1.0 m rectangular frame nets, fitted at
either side of the boat, and a 2.0 x 1.2 m frame trawl, kept at 0.2 m
above the bed by skates. The cod-ends of both fishing gears were
identical, i.e. 1 mm square mesh. Sampling was carried out during
daytime and each tow lasted for 5—7 min. A total of ca.430 hauls
were performed per year (three replicates per sampling site per
month). All fish collected were preserved in 10% formaldehyde,
before being identified and counted at the laboratory.

Among the marine fish species that use the Gironde estuary as
a nursery ground, Sprattus sprattus, Engraulis encrasicolus, Dicen-
trarchus labrax, Solea solea, Merlangius merlangus and Argyrosomus
regius are the most frequent (Pasquaud et al., 2008). Therefore, the
juvenile densities of these species (individuals per 1000 m~>) were
calculated for each month. S. sprattus and E. encrasicolus estimates
were based on surface sampling gear catches, while the other four
species estimates were obtained from bottom sampling gear.

2.3. Temperature and salinity data

Since 1982, water temperature was measured daily by EDF
(Electricity of France) at the cooling water intake of the Blayais
nuclear power plant. This site is located in the sampling area
considered in the present work (Fig. 1). Salinity data were recorded
monthly since 1991, in the upstream sampling survey station (T5),
in similar tidal conditions (surface and bottom measurements were
respectively used for pelagic, i.e. Sprattus sprattus and Engraulis
encrasicolus, and benthic or demersal species, i.e. the other four
species).

2.4. Data analyses

The seasonal trends for each fish species, and for temperature
and salinity data, were extracted by the weighted moving average
method with a step of 12 (12 months per year; see Fromentin and
Ibanez, 1994 for details), for the period 1991—-2009. This method
consists in calculating the successive values of means along the
time series, which is one common standard procedure when ana-
lysing auto-correlated data (e.g. Colebrook, 1976). A Spearman non-
parametric test was used to detect general temporal trends in these
filtered series and to evaluate the influence of temperature and
salinity on marine juvenile densities. These analyses were per-
formed using R software (R Development Core Team, 2009), PAS-
TECS (Package for Analysis of Space-Time Ecological Series) package
(Ibanez et al., 2009).

Generalized additive models (GAM; Hastie and Tibshirani, 1990)
were performed to investigate joint effects of temperature and
salinity on the presence/absence and positive densities of marine
juvenile species. Two different models were used due to the nature
of the datasets, which were characterized by a large number of zero

(more than 40% of all values; Maunder and Punt, 2004). These
models are more general than generalized linear models (GLM) and
usually they are indicated as being more effective when exploring
relationships species—environment (Megrey et al., 2005; Meynard
and Quinn, 2007). For each species, and for the GAM based on
presence/absence data, a binomial error distribution was selected
and a spline function was chosen to smooth variables. The Akaike
Information Criterion (AIC) was used to select the best model
among the possible combinations of variables and their interac-
tions. The total deviance explained and relative contribution of each
factor were evaluated for each model. The deviance is a measure of
goodness of fit and corresponds to the residual sum of squares
(Faraway, 2006). The percentage of total deviance explained by the
final models permitted us to compare their performance and were
calculated such as: (Null model deviance- Final model residual
deviance)/Null model deviance x 100. The null model represents
the situation where there is no relation between the predictors
(temperature and salinity) and the response. For density data, GAM
models based on a Gaussian distribution with a log link function,
after excluding cases with null values of the response variable were
performed. Similar procedures to the ones described for presence/
absence data were followed. All these analyses were computed
using the GAM package of R software. A significance level of 0.05
was considered in all test procedures.

3. Results

A significant increase in water temperature (rho = 0.28, p-
value < 0.001) and salinity (rho = 0.25, p-value < 0.001) was
reported between 1991 and 2009, based on the filtered data series.
A significant increase in densities of all marine juvenile fish species
was also noted throughout the same period (Fig. 2). Merlangius
merlangus and Argyrosomus regius were absent from the samples
before 2003 and the densities of Engraulis encrasicolus, Sprattus
sprattus and Solea solea were particularly low at the beginning of
the data time series. Dicentrarchus labrax densities were highly
variable over the studied period.

Most of the temporal trends in marine juvenile densities were
significantly correlated with those of temperature and salinity
(Table 1). However, no significant correlation was obtained between
the trends of Merlangius merlangus and Dicentrarchus labrax densi-
ties and temperature, and Sprattus sprattus densities and salinity.

The generalized additive models (GAM), performed to investi-
gate join effects of temperature and salinity, indicated that both
contributed to explain marine juvenile presence/absence (Fig. 3;
Table 2). In these models, temperature was the factor explaining
most of the deviance, excepted for Argyrosomus regius (for which
the salinity effect predominated). However, the deviance explained
by models was low, especially for Dicentrarchus labrax (5.7%) and
Sprattus sprattus (7.4%). No significant effect of temperature on the
presence/absence of Merlangius merlangus was obtained.

Temperature and salinity effects were significant in the models
evaluating Engraulis encrasicolus, Sprattus sprattus and Dicen-
trarchus labrax densities (Fig. 4; Table 3). For the other three species
no significant relationships were obtained. The best model was
obtained for E. encrasicolus, with 24.8% of the deviance explained by
these two factors and with the dominance of the temperature effect.
As with the presence/absence models, the total deviance was very
low in models explaining densities of D. labrax (8.8%) and S. sprattus
(6.3%), and salinity was the most important factor in these models.

4. Discussion

A significant increase in the occurrence and abundance of the
main marine juveniles fish species using the Gironde as nursery
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p < 0.001.
Table 1 grounds was registered in the middle part of the system over these

Correlations between weighted moving averages of marine juvenile densities
sampled in the median part of the Gironde estuary over the time series (1991—-2009)
and the weighted moving averages of the water temperature and the salinity; ns:
not significant; (+) positive; “*: p < 0.001.

Temperature Salinity
Engraulis encrasicolus ()™ CONN
Sprattus sprattus (=) ns
Argyrosomus regius () CON
Merlangius merlangus ns (+)™
Dicentrarchus labrax ns ()™
Solea solea () CON

last decades. This change could be primarily due to (1) an increase in
the abundance of these species in adjoining coastal areas and
throughout the estuary, and/or (2) alocal increase in the middle part
of the estuary, due to a re-distribution within estuarine areas and
a concentration in this part. Temperature is one important factor
affecting species occurrence and abundance, and their recruitment
patterns. Evidences of the increase in temperature in this
geographical region (Bay of Biscay) were documented in recent
decades (e.g. Koutsikopoulos et al., 1998; Planque et al., 2003;
Désaunay et al., 2006; Hermant et al., 2010). Water warming is often
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Fig. 3. Response curves of temperature and salinity in the Generalized Additive
Models (GAM) for marine juvenile species (M]) presence-absence. The Y-axis repre-
sents the partial residuals (logarithm value). Small bars along the X-axis indicate where
observations occurred. Dotted curves represent the standard error around the mean.
The relative contribution of each variable (temperature and salinity) in the best model,
according to the Akaike Information Criterion (AIC), is mentioned in brackets.

Table 2

Results of the GAM models (best model for each species according to AIC) to explain
the presence/absence of the species considered; df: degrees of freedom; Res. Dev.:
residual deviance; Dev. Expl.: deviance explained (in percentage); AIC: Akaike
information criterion; Sig.: significance; **: p < 0.01; ™": p < 0.001; + positive slope.

Species Introduced variables ~ Df  Res. Dev. Expl. AIC Sig. Slope
Dev.
Engraulis Temperature + Salinity 4280 3720 35.2 3734
encrasicolus Null 4286 5740
Temperature 4283 4363 24.0 4371 7" 4+
Salinity 4283 4406 23.2 4414 7 4
Sprattus Temperature + Salinity 4280 4587 7.4 4261
sprattus Null 4286 4247
Temperature 4283 4364 4.9 4372 7 4
Salinity 4283 4421 36 4429 7 4
Argyrosomus  Salinity + Temperature 4280 1028 16.6 1042
regius Null 4286 1233
Temperature 4283 1107 10.2 1115 ™ 4
Salinity 4283 1070 133 1078 ™ +
Merlangius Salinity 4283 237 10.6 245
merlangus  Null 4286 265
Dicentrarchus Temperature + Salinity 4280 4929 5.7 4943
labrax Null 4286 5228
Temperature 4283 5035 3.7 5043 "+
Salinity 4283 5048 3.5 5056 "+
Solea solea Temperature + Salinity 4280 1370 10.1 1384
Null 4286 1524
Temperature 4283 1385 9.1 1393 ™ 4
Salinity 4283 1511 0.9 1519 ™+

evoked to explain changes in the structure and composition of
marine fish communities, in particular displacements of species
distribution towards higher latitudes (e.g. Perry et al., 2005; Graham
and Harrod, 2009). Some studies conducted in the Bay of Biscay
(Poulard and Blanchard, 2005; Désaunay et al., 2006; Hermant et al.,
2010) and in several European estuaries (Cabral et al., 2001;
Henderson, 2007; Nicolas et al., 2011) have detected a decrease in
the occurrence/abundance of species with northern affinities and an
increase of southern ones. For two of the species considered in the
present study, the Bay of Biscay may be considered as a northern (i.e.
for Argyrosomus regius; Quéro and Vayne, 1987) or a southern limit
(i.e. for Merlangius merlangus; Poulard and Blanchard, 2005), where
they can be found in abundance. Therefore, an increase in the
abundance of Argyrosomus regius and a decrease of Merlangius
merlangus should be expected. Our results revealed that A. regius
was absent from the middle part of the estuary before 2003, and
occurred more regularly and in higher abundance in the last years,
which could be attributable to a positive effect of temperature but
probably also to salinity. Although Cabral et al. (2001) noticed an
increase of this species in the Tagus estuary (Portugal), it was not as
evident for the region around the Gironde with recruitments highly
variable until 2008 (Gérard Biais, Ifremer, France, pers. comm.). For
M. merlangus, no negative effects of temperature were obtained, and
thus its increase in the middle part of the Gironde may be related to
local conditions, explored below.

With regard to the other species that are not at the edge of their
distributions, temperature may also play an important role, in
particular favouring estuarine recruitment as demonstrated for
Solea solea (Gibson, 1994) and Dicentrarchus labrax (Jennings and
Pawson, 1992). For some of these species, the increase in abun-
dance in the Gironde estuary does not reflect the status of coastal
stocks. Although information is scarce, studies conducted in the Bay
of Biscay reported a steadiness of S. solea population size (Hermant
et al., 2010) and a decrease in the abundance of Engraulis encrasi-
colus (Boddeke and Vingerhoed, 1996; Rijnsdorp et al., 2009).
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Fig. 4. Response curves of temperature and salinity in the Generalized Additive
Models (GAM) for marine juvenile species (M]) densities. The Y-axis represents the
partial residuals (logarithm value). Small bars along the X-axis indicate where obser-
vations occurred. Dotted curves represent the standard error around the mean. The
relative contribution of each variable (temperature and salinity) in the best model,
according to the Akaike Information Criterion (AIC), is mentioned in brackets.

Several other factors may have a marked influence on recruit-
ment success to estuarine areas, namely wind regime, currents and
rainfall (Vinagre et al., 2007; Martinho et al., 2009). For this latter
factor, the cumulative effects due to global changes, especially at
river basin scale (land use changes, dams, among many others)
have caused changes in river flow regimes. Some authors have
pointed out that the decrease in river flow could be responsible for

Table 3

Results of the GAM models (best model for each species according to AIC) to explain
positive densities of the species considered; df: degrees of freedom; Res. Dev.:
residual deviance; Dev. Expl.: deviance explained (in percentage); AIC: Akaike
information criterion; Sig.: significance; *: p < 0.05; *": p < 0.001; + positive slope.

Introduced variables ~ Df  Res. Dev. Dev. AIC Sig. Slope

Expl.
Engraulis Temperature + Salinity 1672 3472 24.8 6000
encrasicolus Null 1678 4619
Temperature 1675 3784 18.1 6139 " +
Salinity 1675 3875 16.1 6179 ™" +
Sprattus Salinity + Temperature 963 1759 6.3 3349
sprattus Null 970 1877
Temperature 966 1807 3.8 3368 "+
Salinity 967 1798 42 3364 "7+
Dicentrarchus Salinity + Temperature 1274 1461 8.8 3820
labrax Null 1280 1602
Temperature 1277 1518 52 3863 ° +
Salinity 1277 1504 6.1 3851 "+

the lower concentration of estuarine chemical cues reaching
coastal waters, and thus limit estuarine immigration processes of
marine fish larvae and juveniles, e.g. Solea solea and Dicentrarchus
labrax (Le Pape et al., 2003a; Darnaude et al., 2004; Vinagre et al.,
2007; Martinho et al., 2009). The main stock collapse of Engraulis
encrasicolus in 1995 in the Gulf of Cadiz was explained by a failure
of recruitment in juveniles in that year due to a severe decrease of
dam discharges (Ruiz et al., 2009). Growns and James (2005)
highlighted a positive relationship between river flow and
catches of Australian bass, Macquaria novemaculeata, in the
Hawkesbury-Nepean River system (Australia), and Lamberth et al.
(2009), in South Africa, reported a similar relationship with
consequences in coastal fisheries.

The increase in salinity in the middle part of the estuary reflected
the decrease in river flow (as it has been noticed for the two main
tributaries of the Gironde, i.e. Garonne and Dordogne rivers; David
et al., 2007). However, the increase of marine juveniles abundances
in this area does not indicate a negative effect of this change.
Therefore, why would the middle part of the Gironde estuary attract
more marine juveniles? Our results indicate changes in environ-
mental conditions in this estuarine area, in particular an increase in
water temperature and in salinity. For most of the species, it would
be exactly the interaction of these two factors, and their effects on
other variables, that may explain the increase in abundance. That
was probably the case of the zooplanktivores Engraulis encrasicolus
and Sprattus sprattus. Indeed, a long-term study on zooplanktonic
communities in the Gironde, performed by David et al. (2005),
reported a significant longitudinal spatial variation, according to
which Acartia sp. and mysids increased their abundance in the
middle part of the estuary in recent years. For Merlangius merlangus,
its increase is more difficult to interpret, but could be due to the
saline intrusion in the estuary. This species has a strong marine
affinity, enters the estuary in winter periods and usually occurs in
downstream areas (Marchand and Elie, 1983; Potter et al., 1988).
The recent increase in salinity in the middle part of the estuary may
thus allow this species to colonise this estuarine area.

The prey availability in the middle part of the estuary is a major
factor for considering this area as a nursery ground. The relation-
ships of the environmental variables discussed above with estuarine
productivity and trophic richness are not consensual. Although an
expansion of fine sediment areas, rich in organic matter, may be
favoured by a decrease in river flow, and may contribute to a high
benthic production (Elliott and Taylor, 1989; Eisma and Cadée, 1991),
many studies have also shown negative effects with an impover-
ishment of terrigeneous loadings into estuaries, inducing a reduc-
tion of the estuarine primary productivity (e.g. Wetz et al., 2011).

Changes in the Gironde are more global, and both structural and
functional, than the ones reported in the present study and
affecting marine juveniles and its nursery function. Long-term
changes have been recorded in fish (Pasquaud et al., 2012),
shrimp (Béguer et al., 2011) and plankton (David et al., 2005)
assemblages, which may affect biotic relationships and, thus,
estuarine functioning. For example, a significant decrease in diad-
romous fish densities has been recorded since 1979, whereas the
densities of marine species have been increasing (Pasquaud et al.,
2012). These changes could have impacts on biological interac-
tions, namely predator-prey and competition (Hughes, 2000).
Recent studies have shown that Argyrosomus regius could possibly
colonize the entire estuarine area, and stay longer periods of time,
and could have a high niche overlap, possibly competition, with
other species and also represent a high predation pressure in the
system (e.g. Dicentrarchus labrax; unpublished data for the Gironde
estuary; Cabral and Ohmert, 2001). This may have a negative
impact on the biodiversity of the system (Duffy, 2003), both
quantitatively and qualitatively, and could thereby affect the
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functioning of the estuary, including the nursery function for other
marine fish species.

These structural and functional variations in trophic webs
related to global changes have already been emphasized in other
systems (e.g. Hughes, 2000; Walther et al., 2002; Harley et al.,
2006; Heino et al., 2009) and may have large-scale ecological
consequences (Winder and Schindler, 2004). Trophic modelling
studies in the Gironde estuary are being examined in order to
understand the impact of such changes and to predict their impact
on the long-term functioning of estuarine ecosystems. Major
impacts should also be related with extreme events, such as floods
and droughts (Martinho et al., 2007; Dolbeth et al., 2010). Several
episodes have been reported in the Gironde, in particular during
severe droughts (e.g. 1976 and 1989; Etcheber et al., 2011). Further
studies are necessary in order to evaluate the impacts of such
anomalies and assess the resilience of estuarine ecosystems to
these events.
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Abstract

Climate change is a fact. Its incidence on estuarine systems and especially on biological communities is a
current major issue as strong alterations affecting primary producers to fish top predators have been
already documented. Located at the interface between marine and continental realms, estuaries are both
submitted to important climatic and anthropogenic pressures. These ecosystems have a great importance
for fish species as they constitute a habitat for many organisms, a nursery zone, a refuge or even a growth
area. Regarding the Gironde estuary, previous studies have pointed out same uses of the estuary by fish
species, or more precisely, by fish ecological guilds. However in a context of climate changes, long-term

changes in fish assemblages are expected in relation to environmental changes.

We dispose of a unique long-term set of data on the largest South-Western European estuary, the
Gironde, being monitored since 1979 for many environmental parameters and fish densities. In this study,
we investigate the long-term (i.e. three last decades) changes observed both in the Gironde environment
and fish community structure and evaluate the relationships between hydro-climatic and biological
parameters. In a systemic and hierarchical perspective of biological organization, based on a functional
study of estuarine ecological guilds, our results provide evidence of strong modifications of the Gironde
estuarine ecosystem at the fish community level (regression of catadromous species and progression of

marine fish species) in response to hydro-climatic changes.

Keywords: fish; ecological guilds; long-term changes; climate; Gironde estuary
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Characterization of the structure and seasonal variability of biotic communities is essential for a better
understanding of estuarine ecosystem functioning and in order to manage these highly fluctuating and
naturally stressed systems. Numerous studies have investigated the role of environmental factors in
controlling temporal variations in biotic communities. However, most have concluded that the explan-
atory power of physico-chemical variables was significant but not sufficient to explain ecological
dynamics. The present study aimed to propose the importance of trophic interactions as an additional
structuring factor of species seasonal variability by examining simultaneous dynamics of all estuarine
biotic communities, using the oligo-mesohaline area of the Gironde estuary (SW France) as a case study.
Data on the main biological groups (fish, shrimps, macrozoobenthos and plankton) sampled during
a five-year period (2004—2008) at monthly intervals using a well standardized protocol, as well as data
on environmental variables, were compiled here for the first time. According to species composition, the
Gironde estuary is used as a nursery, feeding, resident and migratory habitat. For almost all species,
strong seasonal fluctuations occurred with a succession of species, indicating an optimization of the use
of the available resources over a typical year by estuarine biological communities. Multivariate analyses
discriminated four seasonal groups of species with two distinctive ecological seasons. A clear shift in July
indicated a biomass transfer from a “planktonic phase” to a “bentho-demersal phase”, corresponding to
spring and summer—autumn periods, respectively. With regard to the temporal fluctuations of dominant
species of all biological groups, this study highlighted the possible influence of trophic relationships,
predation in particular, on seasonal variations in species abundance, in addition to the physico-chemical
influence. This study enabled us to collate important seasonal data and to discuss their integration into
seasonal models of estuarine functioning and/or specific prey—predator models. In a global change
context, prey abundance variations could generate changes in the temporal dynamics of their predators
(and conversely), and potentially in the functioning of the whole estuarine system.

© 2012 Elsevier Ltd. All rights reserved.

1. Introduction

2002; Gili, 2002). Due to these ecological properties, estuaries
and coasts are also associated with highly valuable goods and

Estuarine and coastal areas are widely considered to be among
the most productive and valuable aquatic areas in the world (Day
et al, 1981; Costanza et al., 1997). They are associated with
important ecological functions such as primary and secondary
production and nutrient cycling and provide permanent or transi-
tory habitats for reproduction, migration, feeding and nursery for
many animal species (Beck et al., 2001; Elliott and Hemingway,

* Corresponding author.
E-mail address: Jonathan.Selleslagh@irstea.fr (J. Selleslagh).

0272-7714/$ — see front matter © 2012 Elsevier Ltd. All rights reserved.
http://dx.doi.org/10.1016/j.ecss.2012.07.030

services for human society (Costanza et al., 1997) and are conse-
quently subjected to high human pressures such as fishing, harbour
activities, dredging or industrial pumping (Post and Lundin, 1996).
Estuaries are transition zones between seas and freshwater and are
therefore also characterized by large fluctuations in the physico-
chemical conditions of the environment. As a consequence,
species that inhabit such ecosystems must be able to tolerate a wide
range of environmental conditions. It is now fully recognized that
human activities have an increasing effect on the quality of fresh
and marine waters (Vanderborght et al., 2007). In this context, the
need to protect these essential habitats is becoming clear to
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authorities who have implemented directives during these last
decades, such as the European Water Framework Directive or the
European Marine Strategy. Implementing these directives implies,
first and foremost, a better understanding of the functional aspects
of ecosystem dynamics (De Jonge et al., 2006). Knowledge of the
simultaneous structure and variability of the dominant biological
compartments is essential for comprehending ecosystem func-
tioning but such information is very scarce for European aquatic
ecosystems, and for French estuaries in particular.

In fluctuating habitats such as temperate estuaries, biotic
communities are characterized by a strong seasonal, and spatial,
heterogeneity and variability (McLusky and Elliott, 2004). Such
temporal variations have been attributed to fluctuations in physico-
chemical variables (both short- and long-term physico-chemical
water conditions: e.g. wind speed and direction, turbidity, wave
height, salinity, state of the tide, time of day and temperature)
(Baird et al., 1991; Thiel et al., 1995; Beyst et al., 2001; McLusky and
Elliott, 2004; Selleslagh and Amara, 2007, 2008a), combined with
biological variables, including the timing of spawning seasons and
hence the influx and efflux of individuals to and from populations
(Gibson et al., 1993), food availability (Pasquaud et al., 2008), and
predation pressure (Van der Veer and Bergman, 1987). However,
there is still much confusion over which factor influences or
controls biotic temporal variations (Beyst et al, 2001) since
numerous studies dealing with this topic were based on only
a limited part of the year, range of the system and specific species or
assemblages. Papers dealing with the seasonal variability of fauna
almost exclusively integrated physico-chemical factors, leading to
poorly explained relationships (+£20%, see Selleslagh and Amara,
2008b for example) and suggested other predictors, such as
predation or competition (e.g. Marshall and Elliott, 1998). Under-
standing species variability requires a study at a large temporal
scale and, above all, knowledge of the dynamics of other species
because of interannual variations (Henderson and Bird, 2010) and
biological interactions (Monaco and Ulanowicz, 1997). With
increased attention to the collection of multi-year data sets, ecol-
ogists have better opportunities to test functional hypotheses
driving temporal dynamics. Studying interactions between the
biological compartments of an ecosystem provides a good picture
of the biological community structure and is an essential step to
understanding how an aquatic system functions (Thrush et al.,
1999; Pasquaud et al., 2010), which is in turn essential for inte-
grated estuarine management. It also provides a better under-
standing for the dynamics of ecological networks (David et al.,
2006).

The Gironde estuary, in south-west France, is the largest French
estuary. It is known to support a large number of fish, macro-
crustacean (Lobry et al., 2006) and benthic (Bachelet, 1985) species.
It is an important nursery area, a residence habitat for permanent
species, as well as a migration route for amphihaline species (e.g.
Rochard et al., 2001) and is also of important economic interest (G.
Castelnaud, personal communication). As a consequence of many
studies, the Gironde estuary is one of the most surveyed estuarine
systems in France. Previous studies emphasized possible trophic
implications of seasonal successions in biological assemblages (e.g.
David et al., 2005, 2006; Lobry et al., 2006; Pasquaud et al., 2010).
Lobry et al. (2008) first proposed an integrated picture of the whole
Gironde estuarine food web using an Ecopath modelling approach
at the annual level. David et al. (2006) identified predator—prey
processes in the zooplankton food web and Pasquaud et al.
(2010) described fish food webs at various periods of the year.
However, to date no studies have combined the seasonal dynamics
of all ecological compartments, particularly since macrozoobenthos
sampling is recent. The aims of this study were: (1) to describe the
simultaneous seasonal dynamics of fish, macrozoobenthos,

shrimps and phyto- and zooplankton, considering dominant
species; (2) to relate their fluctuations to environmental variables,
and (3) to discuss trophic interactions structuring the seasonal
dynamics of species. This work is the first analysis providing
a comprehensive overview of the recent seasonal succession of
biological assemblages (fish, macrozoobenthos, shrimps and
plankton) in the Gironde estuary in the course of a year. The
temporal changes in the main biological components of the oligo-
mesohaline area of the Gironde were analysed to test the hypoth-
esis that trophic interactions have the important and additional
influence of physico-chemistry on the seasonal variability of estu-
arine communities.

2. Materials and methods
2.1. Study area

The Gironde estuary (45°20'N, 0°45’'W; Fig. 1) is located in SW
France and opens onto the Atlantic Ocean. This is the largest estuary
in France (Lobry et al., 2003), covering an area of 625 km? at high
tide. It is 12 km wide at the mouth and 76 km long to the upstream
salinity limit, where the Garonne and Dordogne rivers meet. The
catchment covers 81,000 km? and the mean annual rate of fresh-
water flow is ca.1000 m> s~ (Sottolichio and Castaing, 1999). The
Gironde is a macrotidal estuary with a tidal range of 4.5 m at the
mouth and over 5 m at Bordeaux. The hydrodynamic conditions are
highly variable due to the interaction of marine and fluvial flows,

45°20'0"N
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Fig. 1. Map of the Gironde estuary and location of the sampling stations and areas.
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leading to strong temperature and salinity gradients. The Gironde is
one of the most turbid estuaries in Europe (SPM > 500 mg 17,
Sautour and Castel, 1995). Particulate matter is tidally resuspended
and concentrations may exceed 1 g 1-! at the upstream limit of
salinity intrusion (Allen et al., 1974). This zone of maximum
turbidity, which is due to an asymmetric tidal wave, migrates
seasonally according to river flow and tidal cycles (Sottolichio and
Castaing, 1999). As a consequence of the high turbidity, primary
production is limited mainly to the upstream zone. However, there
is a large zooplanktonic biomass (Castel, 1993) and the food web
seems to be based on the detritus pool (Irigoien and Castel, 1995;
Lobry et al., 2008). The Gironde estuary is notable amongst other
French or European estuaries in having a long-term (30 years)
biological database. In this paper, the study area is the zone
between Blaye and Mortagne, covering the oligo-mesohaline area
(Fig. 1).

2.2. Sampling surveys

As part of various ecological monitoring programmes (e.g.
impact of a nuclear power plant, monitoring of European sturgeon
Acipenser sturio, European Water Framework Directive WFD,
Service d’Observation en Milieu LITtoral SOMLIT), the main bio-
logical compartments (fish, macrozoobenthos, shrimps and
plankton) of the Gironde have been surveyed and the environ-
mental conditions measured regularly for several decades, except
for macrozoobenthos.

2.2.1. Fish and shrimp samplings

Fish and shrimps were collected using two types of sampling
methods that use different gears:

A ‘Transect’ survey was set up by the French Institute for
Research in Environmental Science and Technologies (Irstea) in
1979 to monitor small fish species or juvenile stages of larger
species and shrimps, around the Blayais nuclear power plant, and
this survey is still ongoing. Since 1991, it has been standardized (see
for instance Pronier and Rochard, 1998 and Lobry et al., 2003). The
sampling sites are located within four transects which cross the
estuary in the mesohaline and oligohaline sectors (Fig. 1). Each
transect consists of three sites, one close to each bank and one on
the middle axis of the estuary (Fig. 1). Simultaneously at each site,
one fishing sample is taken near the surface and one near the
bottom. Surface samples are collected using two 4.0 x 1.0 m rect-
angular frame nets, equipped with a flowmeter, fitted on both sides
of the boat. The subconical nets have a stretched mesh size of
18 mm in the main section and 2.8 mm in the cod end. For the
benthic samples, a dragnet with a 2.0 x 1.2 m frame is used.
Runners keep the frame 0.2 m above the bed. The net meshes are
identical to those used for surface sampling. Sampling lasts
between 5 and 7 min and is performed in daytime at high tide &3 h,
with the gear being towed against the current. The sampled fauna
consists mainly of small pelagic and juveniles fish species, as well as
shrimps. The catch was preserved in 5% seawater buffered formalin.
At the laboratory, individuals were identified to species level
(except for Pomatoschistus and Palaemon genus) and counted. In
order to standardize captures between samples, abundances were
expressed as number of individuals and biomass per 1000 m> of
filtered water. Total biomass (fresh weight W, g) was measured by
species at each station.

A second fish survey (so-called ‘Sturat’ survey) was set up by
Irstea in 1994 in the context of monitoring the European sturgeon
Acipenser sturio in the Gironde estuary (Rochard et al., 2001). Trawl
surveys were performed once a month almost every year from 1994
to 2000. The sampling sites were located within fourteen zones in
the oligohaline and mesohaline sectors of the estuary (Fig. 1).

Sampling was carried out during daylight hours on the flood or ebb
tide, using a wide-mouth bottom trawl (vertical opening 3.5 m and
horizontal opening 13 m and with a mesh size of 70 mm in the cod
end). Trawl tows lasted 30 min on average. Fish were identified,
counted and measured to the nearest millimetre (FL) before being
returned to the water. The fish samples consisted mainly of large
bentho-demersal species. For each sample, species abundance was
expressed as the number of individuals and biomass per
100,000 m?. In this study, biomass (fresh weight W, g) was deter-
mined for each species using the equation W = a TL? (www.
fishbase.org), where TL is the total length.

2.2.2. Macrozoobenthos sampling

Macrozoobenthic fauna has been sampled from 2004 at three
sites (Lamarque, St-Estéphe and St-Christoly) in the oligohaline and
mesohaline sectors (Fig. 1). Samples were collected every year at
monthly intervals between April and November, and also in
February in the intertidal. Two stations were selected at each site:
one at mid-tide level and one at a depth of approximately 8 m
(Fig. 1). Macrozoobenthos was sampled with a Smith—McIntyre
grab (0.1 m?, 5 replicates) at subtidal stations and with a hand
corer (0.0066 m?, 10 replicates) at intertidal stations. Samples were
washed and sieved through a 0.5 mm mesh; the remaining fraction
was fixed in 4% buffered formalin and stained with Rose Bengal. In
the laboratory, macrozoobenthic fauna was sorted, identified to
species level (except oligochaetes) and counted using a binocular
microscope. As intertidal and subtidal areas are not equal in the
estuarine zone considered (10 and 90%, respectively), abundances
were balanced by the relative percentage of intertidal and subtidal
areas and expressed as number of individuals per m?.

2.2.3. Zooplankton sampling

As the copepods Eurytemora affinis, Acartia bifilosa, and Acartia
tonsa and the mysids Neomysis integer and Mesopodopsis slabberi
accounted for the majority of zooplanktonic abundance (>90%) in
the oligo-mesohaline zone of the Gironde estuary, they were
selected as target species (David et al., 2005). Samples were
collected during monthly cruises at different locations along the
estuary (Fig. 1). During each survey, three stations were regularly
sampled ten months per year (January and March to November):
station K (off Lamarque), station E (off St-Estéphe) and station F (off
St-Christoly) (Fig. 1). Sampling was carried out at 3 h intervals
during the tidal cycle and at two levels (1 m below the surface and
1 m above the bottom). From each depth, zooplankton was
collected with a standard WP-2 net equipped with a 200 pm mesh.
The catch was preserved and fixed in buffered 5%
seawater—formaldehyde solution until identification and analyses.
Abundances were expressed as numbers of individuals per m>
based on average value of the surface and bottom samples over the
tidal cycle of the three stations.

2.3. Environmental data

Environmental factors (temperature, salinity, suspended
particle matter [SPM] concentration and chlorophyll a [Chl a]
concentration) were measured at each tidal state and each depth 10
months a year (January and March—November during the SOMLIT
surveys) from 1979. Water temperature and salinity were
measured with a Valeport MK 108. SPM concentrations (mg 1-1)
were analysed gravimetrically according to conventional oceano-
graphic techniques: estuarine water samples were collected using
Niskin bottles and 50—500 ml were filtered through GF/F Whatman
filters. After filtration, filters were immediately dried at 60 °C and
stored until analysis. SPM concentrations were determined as
weight differences before and after filtration. Chlorophyll a content
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(ng 1=1) was measured by spectrometry and was used as a proxy for
phytoplankton biomass. In addition, flow data from the Bordeaux
Harbour Authorities were used.

2.4. Data selection and analysis

The main goal of this study was to provide a comprehensive
overview of the present seasonal dynamics of the main biological
compartments of the estuarine food web of the Gironde. We thus
focussed on data collected in the oligo-mesohaline area between
2004 and 2008, corresponding to the location and period with the
most recent available data for each component. Large fish were the
exception and for them we took data from January 1998 to
December 2000 since the ‘Sturat’ surveys stopped in 2000. During
these periods, sampling protocols were standardized and we
assumed that time intervals were sufficiently short for no major
changes in biological dynamics to have occurred (David et al., 2005;
Henderson and Bird, 2010; Henderson et al., 2011).

As we focussed on main dynamics, we selected only the most
representative species for each compartment. Concerning ‘Tran-
sect’ data, we only took into account dominant small fish and
shrimp species that occurred in more than 50% of the samples and
with an abundance >2 ind. 1000 m~3. In the same way, only species
with an occurrence >50% and a mean abundance >1
ind. 100,000 m~2 were considered in the ‘Sturat’ data. For macro-
zoobenthos, only species with an occurrence >50% and a mean
abundance >5 ind. m~2 were considered. Thus, only 9 macro-
zoobenthic species (of the 47 species represented in the database)
remained and were included in the analyses. Due to their low
abundance, crabs were not considered. A preliminary procedure
was carried out in order to group sympatric fish and macro-
zoobenthos species with the same temporal pattern (Alosa alosa
and Alosa fallax called Alosa spp.; Bathyporeia pilosa, Gammarus
salinus and Gammarus zaddachi called Bathyporeia + Gammarus).
Finally, we considered the 5 main zooplankton species (Eurytemora
affinis, Acartia bifilosa, Acartia tonsa, Neomysis integer, Mesopodopsis
slabberi; Castel, 1993) in our analyses.

The database analysed was composed of monthly values of
environmental factors (temperature, salinity, river flow, SPM) and
biological factors (phytoplankton biomass (Chl a concentrations),
abundance and/or biomass of zooplankton, macrozoobenthos,
shrimp and fish species). Canonical correspondence analysis (CCA)
was performed in order to assess environmental influences on
biological components. Square-root transformation was applied to
species abundances and Monte Carlo permutations were used to
test the significance of analysis. Ascendant Hierarchical Clustering
analysis (AHC) was performed to group species according to their
temporal dynamics. The aggregation criterion used was Ward’s
criterion. Multivariate analyses were performed with R software
(R Development Core Team, 2005).

3. Results
3.1. Environmental conditions

All selected environmental variables showed classical seasonal
variations (Fig. 2). Highest water temperature was observed in
summer months (from June to September) with a maximum of
22.3 4+ 0.2 °C in July and the lowest values during winter with
a minimum of 7.7 + 0.2 °C in January. Salinity and river flow
showed inverse variations. Low salinities were observed between
January and May (minimum average value = 5.4 + 0.9 in May)
when river flow was highest (>1000 m> s~!) while high salinities
were observed in summer and autumn when river flows were low.
SPM showed a seasonal pattern with lowest concentrations

between January and July (around 500 mg 1-1) and high concen-
trations from August to November (around 1200 mg 1 1).

3.2. Seasonal dynamics of biological components

3.2.1. Phytoplankton biomass

Chlorophyll a concentrations ranged from 1.5 + 0.2 pg 1" in
January to 6.0 + 1.5 pg 1" ! in August with two peaks, one in spring
(5.3 + 0.9 pg I"1) and another in summer (6.0 & 1.5 pg 171).

3.2.2. Zooplankton

Zooplankton abundance showed strong intra-annual changes
(Fig. 3). Eurytemora affinis was the most abundant zooplanktonic
species throughout the year with a minimum average
abundance >3400 ind. m~3 in January. Very high abundances of
E. affinis occurred in spring (24,005 ind. m—> in March) with
decreasing values until summer and autumn. Acartia showed a clear
successional pattern, with Acartia bifilosa occurring essentially
during June and July with a peak of abundance in June
(699 ind. m~3) and Acartia tonsa being more abundant from August
to October with a peak of abundance in September (6631 ind. m~3).
Mysids Mesopodopsis slabberi and Neomysis integer were mainly
present from April to October, with a maximum abundance in
summer (120 ind. m~3 in July for M. slabberi and 367 ind. m > in June
for N. integer).

3.2.3. Macrozoobenthos

Oligochaetes were by far the most abundant benthic taxa in the
Gironde estuary throughout the year with abundance >400
ind. m~2 (Fig. 4). Abundances of the amphipod Corophium
volutator (intertidal), the polychaete Streblospio shrubsolii and the
gastropod Hydrobia ulvae (intertidal) showed marked seasonal
changes with a peak in September (>5000 ind. m~2, >300 ind. m~2
and >80 ind. m~? respectively, Fig. 4). The polychaete Heteromastus
filiformis and the amphipods Bathyporeia pilosa + Gammarus spp.
were more abundant in spring and/or early summer (April—July)
with mean densities of 139 and 21 ind. m™2 respectively,
whereas the polychaete Hediste diversicolor was more abundant in
summer and autumn (August—November). In contrast, the isopod
Cyathura carinata and the bivalve Scrobicularia plana were
abundant only during winter months (October—February, Fig. 4)
with a peak in density of 178 ind. m~2 and 147 ind. m~2 respectively
in October.

3.2.4. Shrimps

White shrimps Palaemon spp. were more abundant from August
to December while the brown shrimp Crangon crangon showed
marked seasonal changes with peak densities (>45 ind. 1000 m~3)
occurring in warm months (July and August). For both shrimp
species biomass fluctuations parallelled those of abundance, with
a biomass peak of 27.2 g 1000 m > and 7.8 g 1000 m~3 for Palaemon
spp. and C. crangon, respectively (Fig. 5).

3.2.5. Fishes

Although 65 fish species were collected during the study period,
only 12 were considered in the analysis. Small pelagic fish species
showed marked seasonal variations in abundances with different
dates of abundance peaks (Fig. 6). While Sprattus sprattus occurred
essentially during late spring—early summer (May—June) with
densities of ca. 10 ind. 1000 m~3, the abundance peak of anchovy
Engraulis encrasicolus occurred later, in August—September
(>40 ind. 1000 m~3). Regarding other small fish, abundances of
Syngnathus acus and Pomatoschistus spp. showed clear intra-annual
changes, with peaks in August (71.7 and 193.3 ind. m~3, respec-
tively; Fig. 6). Variability in fish biomass parallelled that of
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Fig. 2. Mean monthly variations of environmental variables in the Gironde estuary averaged for 2004—2008. Vertical bars indicate standard errors of the means.

abundance for most species, with however a delay of one month in
the peak of biomass for E. encrasicolus (15.8 g 1000 m~3) and S. acus
(16.2 g 1000 m3) (Fig. 6), reflecting individual growth. S. sprattus
showed a second peak of biomass which was not observed for
abundance.

Concerning larger fish (Fig. 7), Alosa spp. showed important
seasonal changes and were more abundant during winter months
(December—February) with ca. 10 ind. 100,000 m~2. There was
a considerable difference in the timing between the biomass and
density peaks for Alosa spp. with biomass peaks in May (276.1 g
100,000 m~2) and September (363.6 g 100,000 m~2%; Fig. 6). The
most abundant fish species on an annual scale, Liza ramada, also
showed higher densities between December and February
(>200-300 ind. 100,000 m~2) and also in April (Fig. 7). Cooler
months were also marked by the presence of Merlangius merlangus
with a peak of density occurring in February (Fig. 7). Abundances of

Argyrosomus regius showed clear intra-annual changes with peaks
occurring in August (86.0 ind. 100,000 m—2), whereas densities of
Dicentrarchus labrax decreased steadily until August, followed by
apeak (10.2 ind. 100,000 m~2) in September (Fig. 7). The biomass of
D. labrax parallelled abundance, although with a delay of one
month (2778.1 g 100,000 m~2 in October) (Fig. 7), and peaked again
in July which was not the case for abundance. On the other hand,
Solea solea was present throughout the year with abundances
ranging from 0.3 ind. 100,000 m™2 in December to
39.6 ind. 100,000 m~2 in September. These flatfishes displayed
higher (but variable) abundances and biomass during the summer
and autumn months. Anguilla anguilla and the flatfish Platichthys
flesus, however, showed no clear temporal pattern, with consider-
able variability in their abundances from month to month. Both
species occurred throughout the year with abundances ranging
from 15.1 ind. 100,000 m~2 in August to 64.9 ind. 100,000 m~2 in
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Fig. 3. Mean (+SE) monthly abundance (ind. m~3) of zooplanktonic species averaged for 2004—2008.
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tidal:intertidal area 9:1.

May for P. flesus and from 0.4 ind. 100,000 m~2 in August to
6.9 ind. 100,000 m~2 in July for A. anguilla (Fig. 7).

3.3. Species associations and relation with environmental variables

The seasonal changes in the abundance of phyto- and
zooplanktonic, macrozoobenthic, shrimps and fish species and
their relationships with environmental variables were analysed
using multivariate analyses. The ascendant hierarchical clustering
(AHC) showed a division into four distinct groups of species

according to their seasonal abundance. Cluster 1 was associated
with spring months and was composed of phytoplankton, Eur-
ytemora  affinis, Acartia bifilosa, Mesopodopsis  slabberi,
Bathyporeia + Gammarus, Heteromastus filiformis, Sprattus sprattus,
Platichthys flesus and Anguilla anguilla. Cluster 2, associated with
summer months, was composed of Neomysis integer, Corophium
volutator, Crangon crangon, Argyrosomus regius, Syngnathus acus,
Pomatoschistus spp., Engraulis encrasicolus and Solea solea. Cluster 3,
associated with late autumn, was composed of Cyathura carinata,
Scrobicularia plana and Merlangius merlangus. Cluster 4, associated
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Fig. 5. Mean (+SE) monthly abundance (full line, ind. m~2) and biomass (hatched line, g 1000 m~3) of shrimps averaged for 2004—2008.

with autumn months, was composed of Acartia tonsa, Hydrobia
ulvae, Streblospio shrubsolii, Hediste diversicolor, Palaemon spp.
Dicentrarchus labrax and Alosa spp. (reported in Fig. 8).

The CCA analysis indicated that the environmental variables
measured (temperature, salinity, SPM and flow) significantly
explained 25.5% of the species abundance variations in the Gironde
estuary. Axes 1 and 2 accounted for 71.8% of the variability
explained (Fig. 8). Considering their vector length and correlation
with axes, salinity (best correlated with axis 1, r = 0.97) and
temperature (best correlated with axis 2, r = —0.81) are the most
important environmental variables influencing the species
seasonal variations (Fig. 8). Group 1 species are more abundant
during months of low salinity and high flow, Groups 3 and 4 species
are more abundant during months of low temperature and either
intermediate or high salinity, respectively, whereas both tempera-
ture and salinity have a positive effect on Group 2 species (Fig. 8).

4. Discussion
4.1. Relevance of biological data

In the Gironde estuary, numerous studies have described the
structure and spatio-temporal variability of biotic compartments

considered separately (e.g. Santos et al., 1996 for meiofauna; David
et al.,, 2005 for zooplankton; Lobry et al., 2003, 2006 for fish; Béguer
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et al., 2010 for white shrimp), as well as the trophic interactions
between a small number of trophic levels (e.g. David et al., 2006;
Lobry et al., 2008; Pasquaud et al., 2010). However, studies on the
biological groups considered here have never been conducted until
now, partly because of the lack of any recent long-term survey of
the macrozoobenthic communities. Therefore, using the present
analysis, based on a five-year period (2004—2008, except for large
fishes) and monthly sampling, it is possible for the first time to
characterize and synthesize the comparative dynamics of repre-
sentative biological components of the Gironde estuary: plankton
(both zooplankton and phytoplankton, described by Chl a), mac-
rozoobenthos, shrimps and fish. In addition, environmental data for
this study were gathered simultaneously.

From available data on these biological groups, the present
paper also identifies data gaps and emphasizes the need to improve
knowledge about specific groups or parts of the estuary. Sampling
of the main biotic groups in the Gironde estuary is restricted to the
oligo-mesohaline area. Whereas investigations are conducted on
large fish throughout the estuary (from Blaye to Royan) during
‘Sturat’ surveys, very few data exist on small fish and shrimps
(‘Transect’ surveys), or on zooplankton and benthos in the poly-
haline sector; these were therefore not considered in the present
study. Thus our conclusions cannot be extrapolated to the entire
estuary or must be given careful consideration even if ongoing
studies indicate that polyhaline communities do not differ strongly

Pomatoschistus spp.
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Fig. 6. Mean (+SE) monthly abundance (full line, ind. 1000 m~3) and biomass (hatched line, g 1000 m~3) of small fish species averaged for 2004—2008.
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Fig. 7. Mean (+SE) monthly abundance (full line, ind. 100,000 m~2) and biomass (hatched line, g 100,000 m~2) of large fish species averaged for 1998—2000.

from those in the oligo-mesohaline area; this is the case at least for
fish and shrimps (Irstea, unpublished data). Regarding zooplankton
and macrozoobenthos, winter data are lacking because long-term
monitoring is usually from April to November. Four months
(December—March) were therefore deleted from the database
since, values were missing for at least one of the species considered,
resulting in a lack of information (see for example Selleslagh and
Amara, 2008b) in the global multivariate analysis. Nevertheless,
the seasonal pattern highlighted by the analysis is ecologically
significant as the period considered in the analysis represents the
most productive period in the Gironde estuary (Sautour and Castel,
1995). Furthermore, results are consistent with previous results
(e.g. Lobry et al, 2006 for fish and David et al., 2005 for
zooplankton). Investigations on large fishes were conducted
throughout the estuary during ‘Sturat’ surveys, including the pol-
yhaline sector, until 2000; we therefore used the three most recent
years (1998—2000) to estimate and analyse the temporal dynamics
of large fish in the oligo-mesohaline area of the Gironde estuary.
While the selectivity of the sampling gears used in this study is
perhaps not well adapted to all fish species (for instance, the
selectivity of otter trawl for benthic/epibenthic species such as
Anguilla anguilla, Platichthys flesus and Solea solea is sometimes
questioned; Lobry, 2004), the use of different sampling methods
(trawling and transect) that overlap in terms of selectivity allows
for a good description of the fish composition and abundance, as
recommended by several authors (e.g. Whitfield and Marais, 1999;
Selleslagh and Amara, 2008b). The present study is based on the
largest biological database available for the Gironde estuary,
including investigation of the most important biological groups at

monthly intervals, data which are rather scarce in other French and
European estuaries. Furthermore, it focussed on a period for which
the different protocols (gears, number of stations, sampling
frequency, etc.) were well standardized.

4.2. Composition, temporal dynamics and relation with
environment

The small number of abundant species occupying the Gironde
estuary (i.e. twelve fish and 9 macrozoobenthos dominant species
against a total of 65 and 47 species, respectively) was attributed to
the wide variation in annual water temperature (about 15 °C), as
reported by Lazzari et al. (1999) in temperate regions. The
composition and dynamics of fish, as well as of their potential prey,
emphasized the feeding, residence, migratory and nursery func-
tions of the Gironde estuary (Rochard et al., 2001; Lobry et al.,
2006; Pasquaud et al., 2010). In the present study, most species
use the estuary during the spring and summer, providing evidence
that many marine species use it as a transitory key habitat (Gili,
2002) and in particular as a nursery habitat for fish. This is true
in other shallow water systems for Clupeidae, flatfish and bass
(Beyst et al., 2001; Selleslagh and Amara, 2008b; Henderson and
Bird, 2010) or mysids (Hamerlynck and Mees, 1991). During the
settlement period, which has been related to the timing of
spawning and the planktonic phase (DeMartini, 1999) a sharp
decrease in abundances was observed for many species. This may
be the result of a variety of factors, including response to declining
temperature (Clark et al., 1996; Beyst et al., 2001), movements
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between feeding grounds, the need to leave the estuary to breed or
predation (Henderson and Bird, 2010).

Temporal fluctuations in biological communities were particu-
larly marked and show a discrimination of species into four
seasonal groups. This seasonal pattern is characteristic of estuarine
or coastal species and has been observed in many other temperate
systems for different biological compartments (e.g. Ross et al., 1987;
Clark et al., 1996; Maes et al., 1998; Ramos et al., 2006; Modéran
et al,, 2010). From an ecological point of view, two distinctive
ecological seasons can be discriminated. Results show a clear shift
occurring in July, indicating a biomass transfer from a “planktonic
phase” to a “bentho-demersal phase” with the former distin-
guished by very high densities of plankton, in particular the
copepod Eurytemora affinis. This planktonic phase is characterized
by the arrival of sprat Sprattus sprattus juveniles, the growth of
Alosa spp. and the development of mysid populations, and corre-
sponds overall to low densities of macrozoobenthos and fish. After
July, corresponding to maximal temperature, the transition to high
salinities and the beginning of a period of maximum turbidity,
plankton decreases sharply while benthic and demersal species
grow, particularly in September—October. This second phase is
characterized by the recruitment and development of numerous
macrozoobenthic species, the growth of Palaemon spp. and higher
densities of Crangon crangon. This period also corresponds to an
increase in Pomatoschistus spp., Syngnathus acus, Dicentrarchus
labrax, Solea solea, Engraulis encrasicolus and Argyrosomus regius
abundances. Between the two phases, a transition period may be
identified, characterized by the absence or low density of the main
species and a noticeable abundance of species such as Merlangius
merlangus or Liza ramada; corresponding to the poorly documented

“winter period” from November to March. Shrimps, Platichthys
flesus, L. ramada and, to a lesser extent, D. labrax are still abundant
in this transition period. This is consistent with previous studies
which suggested a benthic pattern of trophic interactions in winter
(Lobry et al., 2006; Pasquaud et al., 2010). The hypothesis of two
different trophic flow structures during the year needs to be
explored more deeply by constructing and comparing seasonal
food web models, as suggested by Lobry et al. (2008). In this way, by
providing important elements on biological dynamics, the present
study not only provides a better understanding of the functioning
of the Gironde estuary but also lays the foundations for seasonal
trophic modelling of this kind.

In shallow habitats, temperature and salinity are often consid-
ered to control the seasonal patterns of species occurrence (e.g.
Thiel et al., 1995; David et al., 2005, among others). Results from the
present study indicated these two parameters as the most struc-
turing variables of temporal distribution of phytoplankton,
zooplankton, macrozoobenthos, shrimps and fish species. Accord-
ing to CCA, Eurytemora affinis was positively correlated with river
flow and negatively with salinity. This is in accordance with David
et al. (2005) who explained that it results from its seasonal cycle
and ecological requirements, with maxima occurring in
winter—early spring, corresponding to periods of high river flow. In
agreement with other authors, mysids Mesopodopsis slabberi and
Neomysis integer showed positive correlations with temperature
(Sorbe, 1981; David et al., 2005). The same trend was observed for
other species, i.e. Crangon crangon, Argyrosomus regius and Syn-
gnathus acus, in other marine or estuarine ecosystems (e.g. Quéro
and Vayne, 1987; Beyst et al., 2001; Selleslagh and Amara, 2007,
2008a). Phytoplankton, E. affinis and M. slabberi were clustered
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together; this agrees with the common view that chlorophyll
a influences the use of estuaries by copepods and mysids (Gasparini
and Castel, 1997; David et al., 2005). SPM has been identified as
a structuring variable for species seasonal variations, in particular
for zooplankton (David et al., 2005). In the present study, Acartia
tonsa was correlated with SPM, as reported by David et al. (2005).
High turbidities (high SPM) affect its survival by limiting selective
feeding (Gasparini and Castel, 1997). Regarding macrozoobenthos,
species variations and abundances are indicative of main recruit-
ment periods, which accords with previous works on benthic
population dynamics (Bachelet, 1981; Bachelet and Yacine-Kassab,
1987).

Results indicated that the main temporal changes in the struc-
ture and density of fish, macrozoobenthos, shrimps and phyto- and
zooplankton reflect the different times of recruitment of species
and their relations with physico-chemical variables, but also to
other variables with regard to the high unexplained variability. The
CCA analysis indicated that measured environmental variables
(temperature, salinity, SPM and river flow) explained 25.5% of the
species abundance variations in the Gironde estuary. The great
majority of papers dealing with the seasonal variability of fauna
almost exclusively integrated physico-chemical factors, leading to
poorly explained relationships (+20% as in the present case) and
they suggested other predictors, such as predation or competition
(e.g. Marshall and Elliott, 1998). David et al. (2005) showed that the
summer decrease in the copepod Eurytemora affinis is controlled by
a combined effect of temperature and predation. Similarly,
Selleslagh and Amara (2008b) showed that biotic variables
(potential predators or preys for fish) have an additional influence
to abiotic variables on fish abundances in the Canche estuary. In
addition, studies dealing with seasonal variability of fauna were
based on specific species or assemblages, yet understanding species
variability requires knowledge of the dynamics of other species
because of biological interactions (Monaco and Ulanowicz, 1997).

4.3. Influence of trophic interactions

Describing seasonal dynamics from primary producers to top
predators gives a better understanding of estuarine functioning and
a first overview of the dynamics of trophic interactions between
species in the estuary. Sharp decreases following abundance peaks,
seasonal successions of species with trophic similarities, coinci-
dence between the increase of one species and the decline of
another or parallel patterns observed between species suggest
trophic implications such as mortality due to predation or
competition.

In the Gironde estuary, high secondary production explains the
occurrence during the same period of many fish species, especially
those using estuaries as a nursery area (Lobry et al., 2006, 2008).
Copepods, in particular Eurytemora affinis, play a significant role in
estuarine food webs as an important food supply for many fishes,
shrimps and mysids (Sorbe, 1983; Fockedey and Mees, 1999; Lobry
et al,, 2008; Pasquaud et al., 2008). In the present study, E. affinis
showed maximum densities from March to May and then
decreased in summer. Probably in relation to this, Neomysis integer
also showed maximum densities during June, one month later,
suggesting predation by N. integer on copepods, with a possible
food limitation (David et al., 2006). N. integer is known to control
the copepod biomass in some estuarine ecosystems (Roff et al.,
1988; Irvine et al., 1995) and E. affinis is known to be the main
prey in the diet of N. integer, as shown by stomach content analysis
(Fockedey and Mees, 1999) or laboratory experiments (Winkler and
Greve, 2004). Recently, David et al. (2005) related the seasonal
variation of N. integer to the temporal distribution of copepods in
the Gironde, which was verified thereafter by David et al. (2006)

using a prey—predator model. In addition, the mysid N. integer
can constitute an important prey for fish, demersal fishes in
particular. Argyrosomus regius, the largest demersal fish in the
Gironde estuary, feeds on hyperbenthic species: Crangon crangon
and Pomatoschistus spp. and a large proportion of mysids (Pasquaud
et al, 2008, 2010). These trophic interactions are observed in
multivariate analysis where N. integer, C. crangon and A. regius
showed a similar trend and were grouped together. The seasonal
dynamics of the meagre could thus explain the decrease in density
of both N. integer and C. crangon in summer due to predation. It is
also likely that the migration of A. regius to marine waters in late
summer explains the peak in abundance of Pomatoschistus spp. one
month later because of limited predation. In the same way, the
seasonal pattern of Sprattus sprattus in relation to E. affinis and
Acartia bifilosa, Dicentrarchus labrax in relation to Palaemon spp.,
and Engraulis encrasicolus, in relation to Acartia tonsa, can be
partially explained.

Flatfishes are known to prey upon epibenthic species, especially
polychaetes, which influence their distribution and migration
behaviour in shallow water areas (Gibson, 1994; Vinagre et al.,
2006; Nicolas et al., 2007). In the Vilaine estuary, Nicolas et al.
(2007) reported that the density of juvenile sole was positively
affected by the benthic invertebrate biomass. Although Solea solea
and Platichthys flesus consume polychaetes, benthic isopods and
shrimps in the Gironde estuary (Pasquaud et al., 2008), such
interactions were not suggested by the present study. Conversely,
although a high correlation was observed between S. solea and the
benthic amphipod Corophium volutator, a common prey of S. solea
(Nicolas et al., 2007; Vinagre et al., 2008), few individuals were
retrieved from fish stomachs by Pasquaud et al. (2008).

Competition seems possible for species which exhibit
a specialist feeding strategy in the case of food limitation (Pasquaud
et al,, 2010) and it can play a determining role in temporal parti-
tioning in estuarine fish (Henderson and Holmes, 1991; Ogburn-
Matthews and Allen, 1993). The present results presume such
a trophic partitioning for the small pelagic fish Sprattus sprattus and
Engraulis encrasicolus, which are both known to be zooplanktivores
(Pasquaud et al., 2008, 2010). These findings agree with Henderson
and Holmes (1991), who reported that the differing occupancy of
flatfishes in the lower Severn estuary reduced potential inter-
specific competition. Due to different assemblages of prey
consumed by fish (Pasquaud et al., 2008) and a recognized degree
of plasticity in prey item choice, inter-specific competition for food
appears relatively limited in the Gironde. Pasquaud et al. (2008)
suggested a considerable sharing of resources which would limit
inter-specific competition for access to food resources. Several
studies have shown that prey are generally not a limiting resource
in estuaries (Lobry et al., 2008; Selleslagh et al., 2012a, 2012b),
discarding the trophic competition hypothesis. The life cycle of
S. sprattus and E. encrasicolus, which have different spawning
periods, is probably the reason for the time-lag observed between
these two species rather than a competitive partitioning of
resources, considering the very high abundance of copepods in the
Gironde estuary. Furthermore, S. sprattus and E. encrasicolus display
different feeding strategies, which could narrow diet overlap,
minimize inter-specific competition and allow the co-occurrence of
species (Pasquaud et al., 2010). Although trophic competition
seems relatively low regarding these concerns, this process needs
to be explored further since the ‘seasonal trophic bottleneck’ seems
to be a non negligible phenomenon controlling estuarine dynamic
patterns.

Taking all these considerations into account, the present study
shows that the temporal variability of estuarine species is
predominantly influenced by physico-chemical variables and
trophic interactions, most notably predation. In future, it will be
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interesting to carry out further analysis of dependence of the
species seasonal dynamic on prey (or conversely on predators)
fitting predator—prey models, especially between mysids and the
meagre Argyrosomus regius.
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Abstract

The effects of global climate change on marine biodiversity are starting to be better
documented. Global climate change and climatic variability have caused changes in species
abundance, biogeographical and phenological shifts and have altered the diversity of many
marine communities.

Here, we investigated long-term (1998-2011) changes in the diversity of copepods in the
Gironde estuary (polyhaline zone) using data coming from the French Coastal Monitoring
Network SOMLIT. Major alterations in the composition of the copepod community were
found, with the arrival of new species (e.g. Pseudodiaptomus marinus). Assessing the
possible changes, we used a multivariate approach based on standardized Principal
Component Analyses to reveal the potential influence of climate change on the copepod
community in relation to local physical-chemical alterations. Our results show a substantial
change in the Gironde polyhaline part that took place circa 2003. These changes are attributed
to a large-scale warming (observed on the SST) that affected the local hydro-climatic
conditions (air temperature and indirectly, the river discharge), which in turn affected species

individually according to their ecological niches.
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