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Avant-propos

Cette these de doctorat a été réalisée a I'Institut Frangais de Recherche pour 1'Exploitation de la Mer
(Ifremer) a I’interface entre les stations de Séte et d’aquaculture marine Ifremer de Palavas ainsi qu’au

sein de I’Unité Mixte de Recherche MARine Biodiversity, Exploitation and Conservation (MARBEC).

Cette these a été co-financée par I'IFREMER et la Région Occitanie (ALDOCT 00374-2018001408).
Elle s’inscrit au sein du méta-projet CONNECT-MED (Utilisation de ’espace et connectivité a
I’interface lagunes—mer des principales espéces de poissons cotiers de Méditerranée frangaise), composé
des projets SB-TAG (financement Politique de site IFREMER), REAC (financement CNRS,
programme EC2CO 2019 N°DEC20045DR16EC2CO), NURSE (financement OFB) et CONNECT-
LEUCATE (Financement PITE Plan Littoral 21 action 9 BOP 162/Région Occitanie)

La participation au colloque « Moving2gather » a ¢été financée par 1’école doctorale GAIA. La
participation au colloque MARBEC/IPHC d’écophysiologie a Strasbourg a été financée par un appel

d’offre « Colloque » interne de la Direction Scientifique de 1’Ifremer.
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Résumé

La tres grande majorité des organismes vivants se déplacent au cours de leur vie et ce a des échelles
spatio-temporelles trés contrastées, du butinage des abeilles aux migrations emblématiques des baleines
a bosses entre les tropiques et les pdles. L’un des grands défis des écologistes du mouvement reste
encore aujourd’hui de mieux comprendre les relations entre physiologie et déplacement, souvent
gouvernées par les variations environnementales. Le cceur est un organe vital dont les battements

refletent directement les variations physiologiques imposées par 1’environnement.

Ce travail de doctorat, par une approche couplée de télémétrie acoustique et d’écophysiologie
expérimentale, cherche a mieux comprendre I’impact de 1’environnement (1) sur les déplacements de
trois especes de poissons cotiers emblématiques du golfe du Lion, la daurade royale Sparus aurata, le
loup Dicentrachus labrax et la saupe Sarpa salpa, au sein de leur site d’alimentation en milieu lagunaire
ainsi que (2) sur leurs migrations vers la mer. Les résultats montrent que les trois mode¢les biologiques
sont fortement résidents dans la lagune pendant la période d’alimentation et y sont fidéles inter-
annuellement, confirmant ainsi I’importance du milieu lagunaire strict au sein de leur cycle de vie. Le
développement d’une technique d’implantation de capteurs mesurant la fréquence cardiaque de daurades
d’¢levage en nage libre s’est révelé efficace pour déterminer des seuils de tolérance pertinents au
réchauffement. Cette technique a été appliquée pour la premicre fois a des daurades sauvages afin de
déterminer des seuils de tolérance a la baisse ou a la hausse de températures et de les relier aux
mouvements observés en milieu naturel. Les conclusions sont que (1) la température semble avoir tres
peu d’influence sur I'utilisation de 1’espace lagunaire des daurades en phase d’alimentation, mais (2)
qu’elle est le principal déclencheur parmi la force et la direction du vent et la photopériode de migrations
de refuge vers la mer durant les épisodes de forte chaleur et vraisemblablement le principal facteur
empéchant les daurades d’hiverner au sein de la lagune. Enfin, (3) la photopériode, probablement en
lien avec la température, apparait comme le principal déclencheur des départs en migrations de
reproduction des daurades, ce que leur synchronisation de ces départs semble confirmer. L’étude des
réponses cardiaques au réchauffement a montré que 29°C est un seuil de tolérance pertinent au
réchauffement ce qui semble étre en accord avec les températures initiant les migrations de refuge. En

revanche, aucun seuil n’a pu étre clairement identifié a partir de la réponse cardiaque au refroidissement.

Plus généralement, cette étude démontre la pertinence d’une approche d’écophysiologie pour I’étude

des mouvements.

Mots clés : Sparus aurata, Dicentrarchus labrax, Sarpa salpa, lagune, télémétrie acoustique, biologger,
mouvement, domaine vital, migration de refuge, migration de reproduction, résidence, fidélité de site,

écophysiologie, fréquence cardiaque, température, photopériode.
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Abstract

The vast majority of living organisms move during their lives and at very different scales, from the
foraging of bees to the emblematic migrations of humpback whales between the poles and the tropics.
One of the major challenges for movement ecologists is to better understand the physiology behind these
movements, which are often triggered by the environment. The heart is a vital organ whose activity can

directly reflect physiological constraints imposed by the environment.

This doctoral research, using a coupled approach of acoustic telemetry and experimental ecophysiology,
sought to better understand the impact of the environment on the movements of three emblematic species
of coastal marine fishes in the Gulf of Lion, the gilthead seabream Sparus aurata, the European seabass
Dicentrarchus labrax and the salema Sarpa salpa. 1 studied theirs movements within their seasonal
foraging ground in a coastal lagoon (Etang du Prévost) and their migrations from the lagoon to sea at
different time scales. All three species were highly resident in the lagoon during the foraging season and
all showed inter-annual fidelity to it, demonstrating the importance of lagoon environments in the life
cycle of coastal fishes. Using cultured seabream, I developed a method to instrument them with archival
(biologging) tags to measure their heart rate while free-swimming. I then demonstrated that measures
of cardiac activity can evaluate impacts of environmental factors (warming, hypoxia) on seabream
physiology, including tolerance thresholds. I then used this approach on wild seabream, to evaluate
cardiac responses to temperature and determine their tolerance thresholds, as a basis to interpret
movements in the wild. Temperature seemed to have little influence on patterns of lagoon space use by
the seabream during the foraging season. Dominance analysis revealed, however, that temperature was
the main trigger for refuge migrations to the sea during summer heat waves and was also the main factor
defining when seabream could first recolonise the lagoon after winter at sea. Photoperiod, probably
combined with temperature, appeared to be the main trigger for the departure of seabream from the
lagoon in autumn, for their breeding migration, which seemed to be confirmed by their extreme
synchronization. In general, temperatures that seabream experienced in the lagoon were well within their
range of physiological tolerance. Cardiac responses to warming revealed, however, that 29°C was a
relevant threshold of upper tolerance which seemed in close agreement with the summer heatwave
temperatures that stimulated refuge migrations out to sea. However, no relevant threshold could be
deduced from cardiac responses to cooling. Overall, the research demonstrated that an ecophysiology

approach holds much promise for understanding the drivers of movements of wild marine fishes.

Keywords: Sparus aurata, Dicentrarchus labrax, Sarpa salpa, movement, home range, migration,
acoustic telemetry, residence, site fidelity, ecophysiology, heart rate, temperature, refuge, reproduction,

lagoon
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Glossaire

RI: Residence Index

PWS: Partial Warm Season
CS: Cold season

FWI: Full Warm Season
TL: Total Length

LT: Longueur Totale

fu: Heart rate Frequency
ECG: ElectroCardioGram
MO2: rate of oxygen uptake
EA: External Acceleration
VARm: Variance of external acceleration
LOE: Loss of Equilibrium
E: East

W: West

M: Mussel farms

C: Center

S: Sea
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I.1. Contexte global de I’étude

I.1.1. L’écologie spatiale et le paradigme de 1’écologie du mouvement

La plupart des processus écologiques, comme les mouvements, I’environnement ou encore la
distribution des especes, sont structurés spatialement et hétérogénes a différents niveaux d’échelle
(Wiens, 1989 ; Tilman & Kareiva, 1997). La nature des structures spatiales résultantes, souvent
complexes, est un déterminant de la dynamique des populations (Kendall & Fox, 1998). Finalement,
cette structuration spatiale conditionne 1’environnement physique dans lequel se trouve un organisme,
I’acces aux ressources, la qualité de I’habitat et affecte par conséquent sa survie et sa reproduction. Elle
a des impacts profonds sur les populations, les communautés écologiques et la fonction des écosystémes
(Collinge, 2010). L’étude de ces phénomeénes reléve du domaine de 1’écologie spatiale dont 1’objectif
est de relier structures spatiales et dynamique des populations et des communautés. Elle rassemble a la
fois les concepts de I’écologie du paysage et de 1’écologie des populations et des communautés

(Collinge, 2010 ; Dalleau, 2013).

De plus, lorsque les especes considérées sont fortement mobiles, les comportements d'utilisation de
l'espace prennent une importance capitale dans la structuration spatiale des populations qui est abordée
par le paradigme de 1’écologie du mouvement, défini pour la premicre fois par Nathan et al. (2008), en
proposant un cadre d’étude unificateur dérivé de paradigmes existants, qui relie les études théoriques et
empiriques du mouvement animal afin d’en dégager de nouvelles hypothéses. Les récents progres
technologiques ont permi le passage d’une étude eulérienne du mouvement qui quantifiait la distribution
des populations a une approche lagrangienne centré sur I’individu (Turchin, 1998). Ce paradygme
repose notamment sur le concept de phase de mouvement : comme I'ADN, identifier une séquence de
nucléotides qui constitue un segment d'ADN fonctionnellement pertinent est analogue a l'identification
d'une phase de mouvement durant laquelle un ensemble particulier d'objectifs est rempli. Ce concept

fournit le lien essentiel entre les modeles de mouvement et leurs processus sous-jacents.

Le paradygme de 1’écologie du mouvement cherche a répondre aux quatres questions fondamentales
suivantes :(i) pourquoi bouger ? (ii) comment bouger ? (iii) quand et ou se déplacer ? et (iv) quelles sont
les conséquences écologiques du mouvement ? Le principal challenge en répondant a ces questions est
d'¢lucider les causes immédiates et ultimes (évolution) responsables des trajectoires observées. Il permet
ainsi d'explorer les causes, les mécanismes et les modeles du mouvement, et devrait faciliter la
compréhension des conséquences du mouvement sur ['écologie et I'évolution des individus, des

populations et des communautés. Ce paradigme est illustré en figure I.1.
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Figure I. 1. Schéma illustrant le cadre conceptuel général pour l'écologie du mouvement établi par
Nathan et al., 2008

Il est caractérisé par un individu central soumis a trois composantes : une capacité de mouvement, une
capacité de navigation et un état interne. Une quatriéme composante, les facteurs externes, représente
tous les aspects de I'environnement abiotique et biotique influengant le mouvement (Fig 1.1). Toutes ces
composantes affectent I’individu central qui en réponse se déplace. La relocalisation de 1’individu, en
retour, va modifier les composantes décrites précédemment et c’est cette boucle de rétroaction qui

conditionne la dynamique de mouvement de 1’individu.

La capacité de mouvement d'un individu représente sa capacité a se déplacer de diverses manicres ou
modes, reflétant ses aptitudes a effectuer une locomotion autopropulsée ou bien véhiculée a I’aide d’un
moyen de transport extérieur. La capacité de mouvement répond donc a la question « comment se
déplacer ». De nombreux organismes obtiennent, traitent et utilisent des informations externes. La
capacité de navigation (" quand et ou se déplacer ? ") rend compte de la capacité a s'orienter dans l'espace
et/ou dans le temps, en choisissant ou (direction et position) et/ou quand (départ et arrét) se déplacer.
Cependant tout movement est a la base initié par un besoin fondamental indispensable a la survie de

I’individu. La question “pourquoi bouger” est donc la premiére qu’il convient de se poser, et cette



Introduction générale

question est répondue par l'état interne de 1’individu, qui désigne son état physiologique et, le cas

échéant, son état psychologique et qui le pousse a atteindre un ou plusieurs objectifs.

1.1.2. Pourquoi les animaux se déplacent-ils ?

Comprendre pourquoi les individus se déplacent a travers leur environnement est fondamental afin de
mieux interpréter les processus écologiques et évolutifs, du comportement individuel a la dynamique
des populations, communautés et écosystemes (Bowler & Benton, 2005 ; Nathan et al., 2008 ; Clobert
et al., 2009 ; Bauer & Hoye, 2014 ; Cote et al., 2017). Il est communément admis que les 3 grandes
fonctions du mouvement sont les suivantes : les organismes se déplacent afin de : (1) satisfaire leurs
besoins élémentaires immédiats comme se nourrir (foraging), (2) relocaliser leur domaine vital en
réponse a des stimuli sociaux ou environnementaux (dispersion), ou (3) fuir des conditions
temporairement défavorables aux individus qui pourraient compromettre leur croissance ou méme leur

survie, de par des aller retours entre deux aires distinctes (migrations) (Cote et al., 2017).

1.1.3. Migration versus sédentarité : deux notions au centre du déplacement des
individus
Définition du domaine vital

Ces différents types de mouvements issus des fonctions fondamentales précédemment décrites se
décrivent a des échelles spatio-temporelles différentes et ont des niveaux d’implication différents.
Typiquement, la phase alimentaire implique des mouvements fréquents et de courte distance pour
localiser des proies au sein d’un domaine vital, domaine qui reléve généralement de 1’échelle spatiale
d’étude du mouvement des animaux (Borger et al., 2008). Le domaine vital se définit comme l'aire qu’un
animal fréquente et qui suffit a répondre a ses besoins primaires comme se nourrir, dormir ou se
reproduire (Samuel et al., 1985 ; Borger et al., 2008). Il est déterminé par un grand nombre d'unités de
mouvement (pas, battements d’ailes, de queues etc, Moorcroft et al., 2006) dans un environnement
délimité. Chaque unité de mouvement résulte de rétroactions entre I’animal en mouvement et son état

interne ainsi que l'environnement externe auquel il fait face (Borger et al., 2008).

Darwin en 1861 a dit le premier qu’il « convient de noter que la plupart des animaux et des plantes
restent dans leurs domaines et n'errent pas inutilement ; nous le constatons méme chez les oiseaux
migrateurs, qui reviennent presque toujours au méme endroit ». Darwin (1861) a alors mis en évidence
une caractéristique fondamentale du mouvement animal : de nombreux animaux limitent leurs
déplacements a leurs domaines vitaux spécifiques (Burt, 1943 ; White & Garrot, 1990) qui sont

beaucoup plus petits que ce que l'on pourrait attendre au vu des niveaux de mobilité observés. Ce
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comportement d'utilisation d’un espace restreint se distingue avant tout par une importante résidence de
I’animal dans cet espace tout au long de son cycle de vie (Burt, 1943, Powell & Mitchell, 2012) et a des
conséquences fondamentales sur de nombreux processus écologiques, tels que la distribution et
I'abondance des organismes, la régulation des populations (Gautestad & Mysterud, 2005 ; Wang &
Grimm, 2007), la sélection de I'habitat (Rhodes et al., 2005), la dynamique proie-prédateur (Lewis &
Murray, 1993), les processus de transport biologique et la structure des communautés (Fagan et al.,
2007), ou la propagation des infections (Kenkre et al., 2007). Ces animaux sont familiers avec les zones

ou ils vivent et connaissent l'emplacement des ressources, les voies de fuite et les partenaires potentiels.
Comment quantifier un domaine vital ?

La définition intuitive du domaine vital donnée par Burt (1943) a été remplacée par la définition
statistique décrite ci-dessous. La plupart des méthodes de détermination du domaine vital le définissent
comme une région de probabilité de présence a pourcentage fixe (généralement 95 %), obtenue a partir
de la fonction de distribution de I'utilisation de ’espace de l'animal (Van Winkle, 1975). Le terme
fonction de distribution de l'utilisation de ’espace fait référence a la distribution (généralement
bidimensionnelle) de la fréquence relative de l'emplacement d'un animal dans le temps. Les méthodes
de détermination du domaine vital peuvent étre divisées en trois classes : (a) polygone, (b) centre

d'activité, et (c) non paramétrique (Worton, 1987).

Les méthodes polygonales ne donnent que I'é¢tendue du domaine vital de I'animal, tandis que les
méthodes (b) et (c) donnent également l'intensité de 'utilisation a l'intérieur de l'aire de répartition. Dans
les méthodes polygonales, les emplacements périphériques d'un animal sont joints par une regle de
connexion pour déterminer le domaine vital. La méthode la plus simple et la plus populaire est celle du
polygone convexe moyen (MCP, Minimum Convex Polygon, Mohr, 1947 ; Tinkle et al., 1962 ; Bearder
& Martin, 1980 ; Schoener, 1981), c'est a dire un polygone dont tous les angles internes ne dépassant
pas 180 degrés. Le polygone est appelé minimum car il s'agit du polygone convexe de plus petite surface
contenant tous les points de points de localisation. Il est intéressant car il est facile a évaluer a la main.
Cependant, en vertu de sa simplicité, il posséde de nombreuses propriétés indésirables, comme sa forte
corrélation avec la taille de 1’échantillonage, ou le fait qu’il puisse inclure des zones qui ne sont quasi

pas exploitées (Fig 1.2)

Hayne (1949) a introduit pour la premiere fois la notion de centre d'activité comme le centre de
I'emplacement du domaine vital de campagnols, ce centre d'activité était défini comme le point situé a
la coordonnée moyennne x et a la coordonnée moyenne y. Hayne était bien conscient que ce centre
n'avait généralement que peu ou pas de signification biologique, il a alrs combiné les rayons de recapture
des males et des femelles séparément pour mesurer comment la population se répartissait autour de leurs
centres d’activité respectifs. Le rayon de recapture est la distance entre le centre apparent d’activité et

le point de capture. Les fréquences de recapture dans les zones, obtenues en partitionnant les rayons de

4
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recapture, ont été calculées pour les deux sexes. Ceci a donné la répartition de 1’utilisation de I’espace

en termes de probabilités d'incidence par anneaux concentriques (ou régions).

Si cette méthode est plus informative que le MCP, les estimateurs les plus robustes de la distribution de
I’utilisation de 1’espace sont les méthodes qui ne supposent aucune distribution sous-jacente des
localisations, a savoir les méthodes non-paramétriques (Worton, 1987). Parmi ces méthodes la plus
répandue et la méthode dite de Kernel. Supposons que nous ayons un échantillon aléatoire de points
provenant d'une distribution inconnue. La densité de cette distribution doit étre estimée sans faire
d'hypothése sur sa forme. Puisque les points sont des points d'échantillon, on peut les considérer comme
ayant une distribution de probabilité associée a chacun d'entre eux. Ainsi, un point échantillon peut étre
visualisé avec une fonction de densité lui étant associée. Si nous combinons ensuite toutes ces
distributions individuelles, nous obtenons une distribution de mélange (voir Everitt & Hand, 1981).
Cette distribution de mélange est utilisée pour estimer la fonction de densité de probabilité. Soit (x1, x2,
..., xn) des échantillons indépendants et identiquement distribués tirés d'une certaine distribution
univariée avec une densité inconnue f en tout point donné x. Nous sommes intéressés par 'estimation

de la forme de cette fonction f. Son estimateur de densité de Kernel est :

~ 1 & 1 & T — T
Fu@) ==Y Ki@e—a) == K(——)
n “— nh “— h
i=1 i=1
ou K est la fonction dite de Kernel, une fonction non négative (Uniforme, Gaussienne, Logistique...),
et h le paramétre de lissage, qui permet en ’ajustant de mettre en évidence différents aspects des
données. Cette méthode permet de discrétiser la distribution spatiale des individus en fonction de
plusieurs niveaux de probabilités de présence. Typiquement, cette distribution prend la forme d’aires

concentriques de répartition, centrées autour des centres d’activité qui sont typiquement la distribution

des individus a 95% de probabilité de présence (Fig 1.2).
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(b)

Figure 1. 2. Utilisation de ’espace de Kernel (cercles concentriques gris) et polygones convexes
minimums (polygones noirs) d’oiseaux Picathartes oreas dans les foréts de Mbam Minkom au
Cameroune, suivis par radio-télémétrie (Awa, Burgess & Norris, 2009). Les domaines vitaux issus de
["utilisation de [’espace de Kernel sont affichés par isopléthes de 5 a 95 % de probabilité de préence,
par incréments de 5 %. Les points représentent les détections des oiseaux et les triangles les sites de
nidification.

Définition de la migration

La réalisation de ces fonctions fondamentales, comme s’alimenter ou se reproduire, ne se faisant pas
forcément au méme endroit, des domaines vitaux saisonniers ou liés aux fonctions peuvent alors étre
déterminés s’ils s’avérent pertinents pour 1’espéce. Dans ces cas-1a, les individus doivent effectuer des
mouvements dits de migration entre ces différents domaines vitaux afin d’accomplir les besoins
primaires associés. La principale caractéristique qui différencie la migration des autres mouvements est
qu’elle implique le départ d’un individu de son domaine vital, contrairement aux déplacements observés

au sein de ce domaine vital (alimentaires par exemple).

Les migrations entre les sites d’alimentation vers des domaines vitaux propices a la reproduction est un
comportement commun a de nombreux groupes taxonomiques, des invertébrés aux grands mammiféres,
et sont les migrations les plus connues et décrites (Dingle & Drake, 2007). Chez les animaux marins,
les exemples les plus emblématiques sont les migrations des saumons de 1’ Atlantique et du Pacifique
depuis leurs sites d’alimentation en mer vers la riviere ou ils ont vu le jour pour se reproduire
(McCormick et al., 1998), ou les migrations des baleines a bosse, mammiféres qui effectuent les plus
grandes migrations (8500 km, Rasmussen et al., 2007 ; Stevick et al., 2011) de leurs sites d’alimentation
situés aux poles jusqu’a leur lieux de reproduction sous les tropiques. Le succes reproducteur des especes
dont le cycle de vie se résume a ces allers-retours entre lieux d’alimentation et de reproduction dépend

fortement du temps passé sur leur site d’alimentation puisque c’est la que se déroule la majeure partie
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de leur croissance (Able et al., 2014). Aussi, malgré les distances parfois spectaculaires parcourues par
ces animaux, la plupart font preuve de fidélité de site, ¢’est-a-dire qu’ils sont capables de revenir au
méme domaine vital, que ce soit celui dédi¢ a la reproduction ou a I’alimentation (Greenwood, 1980).
L'ubiquité de la fidélité des animaux a certaines zones spatiales suggere qu'il s'agit d'une stratégie
adaptative évolutive dans laquelle les individus tirent avantage de la familiarité avec leur environnement
physique et social (Piper, 2011). Les avantages de la fidélité de site comprennent l'acquisition efficace
des ressources (Olsson & Brown, 2010), la dissuasion des concurrents pour les ressources (c'est-a-dire
"l'avantage du résident", Jakobsson, 1988), l'efficacit¢ des mouvements et l'utilisation des micro-
environnements (Vlasak, 2006), 'évitement efficace des prédateurs (Brown, 2001) et la diminution des
conflits avec les voisins (Stamps, 1987). Dans tous les cas, la migration a souvent lieu entre des habitats
dont la qualité varie de maniére asynchrone et le déplacement permet alors leur exploitation lorsqu’ils
sont favorables. Il peut donc y avoir un aspect anticipatif (préemptif) aux migrations dédiées a la

reproduction (Crossin, 2009).

Au contraire, lorsque les conditions environnementales ou la présence de prédateurs compromettent la
survie d’un individu , ce dernier peut étre amené a effectuer a effectuer une migration dite de refuge vers
un autre domaine vital afin d’y échapper (Shaw, 2016). Ces migrations de refuge n’ont donc pas le
caractere prévisible et inéluctable des migrations de reproduction mais surviennent suite a un événement
soudain et aléatoire A I’instar des migrations pour se reproduire, les animaux qui effectuent les
migrations de refuge ont aussi un domaine vital ou se déroule la majeure partie de I’alimentation, qu’ils
doivent cependant quitter quand les conditions deviennent défavorables voire dangereuses pour leur

survie (Shaw, 2016).

A I’inverse des domaines vitaux qui sont la résultante de déplacements a échelle spatiale limitée, les
migrations sont des déplacements a échelle spatiale illimitée et limités dans le temps. Il n’existe donc
pas de métriques spécifiques a ce type de déplacement comme les fonctions de Kernel pour les domaines

vitaux.
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I.1.4. Quels sont les facteurs interne et externes influencant les déplacements ?

Environnement . Caractéristiques individuelles
(facteurs abiotiques + Individu +

biotiques) Etat interne

Unités de mouvements

Utilisation de lespace spatio-temporelle a différentes échelle

Limitée Ilimitée
(domaine vital) (migration)

Figure I. 3. Schéma du processus d’utilisation de I’espace des animaux (Borger et al., 2008).

La figure 1.3 résume les principales composantes de la dynamique de mouvement des animaux
migrateurs. Ces individus sont d’une part soumis a des facteurs environnementaux extérieurs, une
combinaison de facteurs biotiques et abiotiques (Swingland & Greenwood, 1983 ; Forman, 1995 ;
Turchin, 1998 ; Nathan et al., 2008), ainsi qu’a leur état physiologique, ou état interne. Ces deux
composantes ont été décrites précédemment et font parti du paradigme de 1’écologie du mouvement de
Nathan et al. (2008). Comme illustré dans la figure 1.3, ces deux composantes influencent directement
I’individu qui va alors se déplacer par unités de mouvements. Ces unités de mouvement par rétroaction
vont également modifier I’environnement et 1’état interne de I’individu. Les mouvements de 1’individu

vont se décliner soit a une échelle limitée dans I’espace (domaine vital) ou illimitée (migrations).

L’état interne peut parfois se résumer a des caractéristiques individuelles, comme sa condition physique
ou son niveau de réserves énergétiques internes. Ces caractéristiques peuvent déclencher des migrations,
notamment pour les espéces qui migrent pour se reproduire comme le saumon et les tortues de mer
(Thorpe, 1994 ; Hays, 2000). La condition corporelle peut également étre importante pour les espéces
qui migrent vers des refuges car elle peut dépendre du niveau des réserves énergétiques individuelles

(Brodersen et al., 2008).

Au sein méme du domaine vital, les facteurs abiotiques a [’origine du mouvement peuvent étre
multiples, comme la concentration en nourriture pour les mouvements liés a I’alimentation (renard

arctique Alopex lagopus, Frafjord & Prestrud, 1992), la recherche de partenaires pour les mouvements
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liés a la reproduction (saumon rouge Oncorhynchus nerka, Rich et al., 2006) ou I’évitement de

prédateurs (ours noir Ursus americanus, Stilfried et al., 2015).

Mais globalement ces déplacements sont connus pour étre fortement influencés, directement ou
indirectement par I'environnement (Nathan et al., 2008, Goossens et al., 2020). La taille, I’emplacement
et la forme des domaines vitaux sont fagonnés au moins en partie par la combinaison de plusieurs
variables environnementales (O’Brien, 1983, Borger et al., 2006). Par exemple, la perche du Nil Lates
niloticus relocalise son domaine vital en fonction de la température de ’eau et de la concentration en
oxygeéne (Nyboer & Chapman, 2013). Dans les grands processus de migration, la variation de la
photopériode, c'est-a-dire de la durée du jour au cours d'une année, est couramment utilisée comme
indice pour les migrations vers les zones de refuge pour les oiseaux des régions tempérées du globe
(Berthold, 2001). Bien que la photopériode puisse étre a I'origine de vastes changements dans les cycles
de vie associés a la migration, la date spécifique de départ est souvent plus étroitement corrélée a la
température locale pour les migrations des oiseaux (Jenni & Kéry, 2003 ; Van Buskirk et al., 2009), les
insectes (Chapman et al., 2015), les amphibiens (Beebee, 1996) et les poissons marins (Ibafiez &
Gutiérrez Benitez, 2004) en région tempérée. Sous les tropiques, les changements dans les régimes des
précipitations déclenchent souvent par exemple la migration des insectes (Srygley et al., 2010), des
oiseaux (Studds & Marra, 2011), des mammiféres (Boone et al., 2006) et des poissons marins (de

Magalhaes Lopes et al., 2018).

I.1.5. Comment ces parametres environnementaux influencent le déplacement des

animaux ?

Comme illustré sur la figure I.1, les signaux environnementaux agisse directement sur 1’état interne des
individus. Cet état interne va conditionner la prise de décision individuelle en matiére de mouvement
est déterminer sa volonté de maximiser les bénéfices par rapport aux cofits. L'état général de I’organisme
et la physiologie métabolique et hormonale sous-tendent mécaniquement cet état interne. Ces
déterminants physiologiques sont étroitement, et souvent génétiquement, liés les uns aux autres et sont
donc essentiels a la compréhension mécanistique du mouvement (Goossens et al., 2020). Les poissons
par exemple, en tant qu’ectothermes, thermorégulent souvent en se déplacant (Ward et al., 2010).
Relocaliser leurs domaines vitaux peut constituer une stratégie pour faire face aux conditions
changeantes et permettre a certaines especes ou populations de réduire ou d'atténuer les impacts déléteres
des températures environnementales changeantes (Ward et al., 2010 ; Johansen et al., 2014). Les
poissons peuvent utiliser le mouvement pour maintenir une température interne qui s’approche de leurs
température optimales (Neill et al., 1972 ; Schurmann & Steffensen, 1991), ce qui peut réduire les cofits
énergétiques quotidiens (Killen, 2014) et ainsi conduire a une augmentation de la performance, de la

forme physique et de la survie (Nay et al., 2015).
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Dans le cas des migrations de refuge, les contraintes exercées par 1I’environnement sur les animaux
agissent directement en déclenchant une réaction physiologique de stress qui a de grandes conséquences
si le stress est maintenu a un niveau élevé (stress chronique, Romero, 2004). La production d'hormones
de stress est une étape physiologique clé dans I'équilibre de la dépense d'énergie, et facilite la capacité
d'un individu a survivre a I'exposition a un facteur de stress (McEwen & Wingfield, 2003 ; Romero &
Butler, 2007). Si cette réponse est efficace en présence de facteurs de stress a court terme, des niveaux
de stress chroniques peuvent entrainer divers dysfonctionnements pathologiques (Romero, 2004 ;
Romero & Butler, 2007) qui sur le long terme peuvent menacer la survie de I’individu. Par conséquent,
sur des périodes prolongées, la libération chronique d'hormones doit étre minimisée pour réduire les
effets déléteres (McEwen & Wingfield, 2003). Les animaux limitent 1'exposition chronique aux facteurs
de stress par trois types de réponses comportementales possibles (Romenofsky & Wingfield, 2007): (1)
l'individu adopte un comportement de fuite pour s'éloigner de la perturbation ; (2) l'individu reste dans
la zone, mais identifie et utilise un refuge pour éviter la perturbation ; et (3) I'individu identifie et utilise
un refuge, mais se déplace en dehors du refuge pendant les périodes de non perturbation. Certaines
études ont suggéré que l'utilisation des refuges est généralement temporaire et que I'utilisation normale
de I'espace se poursuit une fois la perturbation passée (Romenofsky & Wingfield, 2007). La mesure
dans laquelle 1'état physiologique influence le moment et la durée du comportement de refuge est mal
comprise, malgré son importance potentielle pour prédire quand, ou et pendant combien de temps le

comportement de refuge se produira (Jachowski et al., 2012).

A T’inverse des migrations de refuge, la migration pour la reproduction est prévisible et chronique
(Dingle & Drake, 2007). Le moment de la migration est en partie déterming par la génétique (Berthold,
1996) et les biorythmes circadiens ; cependant, I'environnement exerce une influence supplémentaire
sur la migration (Richardson, 1990). Ensemble, les indices biotiques et abiotiques se combinent pour
contrdler le systéme endocrinien des animaux migrateurs, qui régule les changements physiologiques
(métabolisme), condition corporelle et morphologiques (atrophie de certains organes, hypertrophie des
muscles...) nécessaires pour préparer le départ, le voyage et l'arrivée (Lennox et al., 2016). La
préparation a la migration commence avant le départ et permet de s'assurer que les réserves énergétiques
sont suffisantes pour le voyage (Ramenofsky & Wingfield, 2007). Par conséquent, le départ est influencé
en partie par la quantité/qualité des réserves énergétiques et la condition physique de I’individu

(Brodersen et al., 2008).

I.1.6. Comment étudier les déplacements des poissons ?

Etudier les domaines vitaux des animaux et leurs migrations repose tout d’abord sur la capacité des
scientifiques a quantifier leurs mouvements. Depuis le début des années 90, 1’essor fulgurant du Global

Positioning System (GPS) couplé avec I’emploi de multi-capteurs a révolutionné le suivi des
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mouvements d’animaux terrestres (Kays et al., 2015). L’emploi de cette technologie n’est pas aussi aisé
dans le milieu marin, de par I’incapacité des ondes GPS a progresser dans I’eau et du fait des
caractéristiques du milieu (liquide, salé et sous pression). Néanmoins le GPS a été utilisé avec succes
pour suivre les migrations de la mégafaune marine faisant surface par intermittence comme les tortues
marines (Schofield et al., 2007) et les mammiféres marins (McIntyre, 2014). Des développements
technologiques ont permis cependant d’étudier les mouvements des grands poissons pélagiques (Block
et al., 2001) en exploitant d’autres systemes de positionnement. Les limites de ces approches sont
essentiellement liées a la taille des instruments fixés sur ces animaux et a la faible précision dans la

reconstruction de la position (Wilson et al., 2007).

Depuis les années 1970, un certain nombre d'innovations ont popularisé ’emploi de la télémétrie
acoustique pour suivre les mouvements de poissons dans leur environnement naturel (Cooke et al.,
2008). Les approches de télémétrie acoustique reposent sur I’emploi d’émetteurs acoustiques implantés
a I’extérieur ou a I’intérieur d’un individu et qui émettent des signaux ultrasoniques codés qui traversent
I'eau et sont enregistrés par des récepteurs appelés hydrophones (Fig 1.4, Heupel & Webber, 2012 ;
Whoriskey & Hindell, 2016). La télémétrie acoustique est particulierement adaptée au suivi des
mouvements de poissons démersaux cotiers car la miniaturisation des émetteurs acoustiques permet
I’implantation intra-péritonéale méme chez les juvéniles de certaines especes (McMickael et al., 2010).
Grace a un réseau d'hydrophones adéquat (Fig 1.4, Heupel et al., 2006), cette méthode s'est avérée
efficace pour estimer la taille de domaines vitaux a fine échelle (Espinoza et al., 2011) et mettre en
¢vidence les schémas de déplacements de nombreuses especes de poissons démersaux (e.g. Behrmann-

Godel & Eckmann 2003 ; English et al., 2005 ; Hayden et al., 2014 ; Doyle et al., 2017).
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Figure 1. 4. Schéma illustrant le suivi télémétrique d’un poisson cotier au sein d’un réseau
d’hydrophones couvrant I’ensemble d’un habitat et les connexions vers les autres environnements.
©P. Lopez/Marbec

Malgré la popularité grandissante de la télémétrie acoustique, les études portant sur le suivi
d’espéces multiples par télémétrie acoustique sont relativement rares (Nash et al., 2013 ; Henninger
et al., 2020). Le suivi multi-espéces est pourtant particulierement pertinent pour identifier les
hotspots de conservation car si une zone est occupée intensivement par plusieurs espeéces aux modes
de vie tres différents, elle est susceptible de revétir une importance €cologique particuliere
(Raymond et al., 2015 ; Lea et al., 2016) que les décideurs pourront alors choisir de protéger grace
a un plan de gestion adapté (Pendoley et al., 2014 ; Osgood & Baum, 2015 ; Mouillot et al., 2016).
En ce but, suivre plusieurs especes aux écologies contrastées permettra de mettre en evidence tous
les services éologiques rendus par un milieu en particulier. En effet, comme cité précédemment, si
les principales motivations de mouvements d’une espéce est s’alimenter et se reproduire, on peut
s’attendre a ce que des especes aux écologies trophiques et reproductive contrastées auront des
schema d’utilisation de I’espace et de migrations différents. Caractériser ces différents schema de
déplacements au sein d’un méme environnement permettra de décrire le plus globalement possible

lI'importance d’un écosystéme pour une large communauté d’espéces.

Jusqu'a présent, la majorité des études télémétriques portant sur le déplacement des poissons ont été soit
observationnelles (décrivant des patrons d’utilisation de 1’espace), soit corrélationnelles (explorant les

relations entre les facteurs environnementaux et les déplacements, Cooke et al., 2008). Cependant, la
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plupart de ces approches ne permettent pas de tester des hypotheses sur les mécanismes a 1’origine des
impacts des variables environnementales sur les déplacements (Cooke et al., 2008). La télémétrie seule
ne permettra jamais de comprendre complétement la biologie de la migration des poissons, mais en
intégrant la télémétrie acoustique a d'autres disciplines (par exemple, la physiologie du stress, la
génomique fonctionnelle, 'océanographie, la biologie expérimentale), de nouvelles hypothéses peuvent

étre testées (Cooke et al., 2008, Nathan et al., 2008).

I.1.7. La multidisciplinarité pour mieux comprendre le déplacement des poissons
Physiologie, écologie et conservation

Nathan et al.,, 2008 insiste sur la nécessité de continuer a augmenter [’acquisition de données
physiologiques individuelles en paralleles des positions séquentielles afin d’approcher une
comprehension du movement la plus complete possible. Son étude nécessite donc une collaboration et
une intégration entre deux ou plusieurs disciplines distinctes. En effet, la recherche interdisciplinaire a
¢été identifiée a plusieurs reprises comme une stratégie prometteuse pour répondre a certaines
problématiques lies aux changements environnementaux et a la conservation des especes et des
écosystemes (Steele & Stier, 2000) et comme une condition préalable a la prise de décisions politiques
complexes (Metzger & Zare, 1999). Aussi, il est de plus en plus evident que les informations
physiologiques peuvent contribuer de maniére significative a la résolution des problémes de gestion et
de conservation des poissons marins et a la capacité de prévoir avec précision les impacts potentiels des
pressions environnementales (Wang & Overgaard, 2007 ; Portner & Farrell, 2008 ; Rijnsdorp et al.,
2009 ; Portner & Peck, 2010 ; Seebacher & Franklin, 2012).

La physiologie (du grec phusis, la nature, logos, I'¢tude, la science) étudie le role, le fonctionnement et
I'organisation mécanique, physique et biochimique des organismes vivants et de leurs composants
(organes, tissus, cellules et organites cellulaires). Elle se sous-divise en plusieurs disciplines et suit un
gradient d’échelles, de 1’étude des processus atomiques et moléculaires jusqu’a 1’échelle de 1’individu
entier. Elle s’intéresse notamment par exemple au métabolisme de I’individu, ¢’est-a-dire sa production
d’énergie sous forme d’ATP au sein des mitochondries, a la production d’hormones et leurs effets sur
I’organisme (endodrinologie), a différentes fonctions liés a des organes spécifiques comme le systéme
respiratoire ou cardiaque ou encore a des fonctions globales comme la locomotion mettant en jeu
plusieurs organes. La physiologie étudie également les interactions entre un organisme vivant et son

environnement, elle porte alors le nom d’écophysiologie.

A chaque nouvelle génération, la physiologie des individus détermine leurs performances et leurs
comportements dans un certain environnement (Arnold, 1983 ; Garland & Carter, 1994 ; Feder et al.,

2000 ; Huey et al., 2012). Cela influence 1'abondance et la distribution de leur population et de leurs
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especes (Buckley et al., 2012 ; Huey et al., 2012 ; Chave, 2013 ; Heffernan et al., 2014) et, par extension,
la composition des communautés et des assemblages dans 1'écosystéme (Buckley et al., 2012 ; Chave,

2013 ; Cooke et al., 2014 ; Heffernan et al., 2014).

La figure 1.5 illustre comment la physiologie d'un poisson marin individuel peut influencer la dynamique
des populations d'especes et la biodiversité des communautés, a travers des niveaux hiérarchiques
d'organisation biologique. Les conditions environnementales influencent la physiologie (énergétique et
performance) de l'animal entier en agissant sur l'expression des genes et sur la biochimie et la
physiologie (métabolisme et fonction) des cellules et des organes. La physiologie interagit de manicre
complexe avec le comportement (activités et personnalité) de I'individu qui, ensemble, influencent ses
performances écologiques et son succés reproducteur (fitness). Cela influence ensuite I'abondance et la
distribution de l'espéce dans I'environnement. Celles-ci influencent a leur tour la composition et la
diversité fonctionnelle des communautés et des assemblages dans 1'écosystéme. C'est a cette échelle que
les décisions de gestion sont requises et prises. Les lignes noires pointillées montrent les rétroactions.
Les effets des conditions environnementales sur les cellules sont répercutés sur l'expression génétique,
qui influence ensuite la fonction par la plasticité/flexibilité phénotypique. Le choix comportemental de
I'habitat a pour effet d'influencer les conditions environnementales et, par conséquent, leurs effets sur
les niveaux inférieurs de I'organisation. La reproduction de chaque génération a pour effet d'influencer

la variation génétique et d'entrainer 1'évolution de l'adaptation locale de I'espece.
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Figure 1. 5. Schéma illustrant comment la physiologie d'un poisson marin peut influencer la
dynamique des populations d'espéces et la biodiversité des communautés, par le biais de niveaux

hiérarchiques d'organisation biologique (issu de Mckenzie et al., 2016, inspiré par Le Quesne et
Pinnegar, 2012).

Comment mesurer un état physiologique ?

Il y a plusieurs moyens de mesurer de multiples variables permettant d’estimer 1’état physiologique de
poissons sauvages in natura dont on suivrait les déplacemements par télémétrie acoustique (Cooke et
al., 2008). Il est par exemple possible d’effectuer des biopsis non léthales sur les poissons lors du
marquage des animaux. Plusieurs tissus peuvent étre prélevés comme les muscles, les branchis (a I’aide
d’outils chirugicaux spécialisés), du sang (par ponction au niveau de la nageoire caudale), ou bien encore
des écailles. La biochimie des muscles pourra donner des informations sur le métabolisme des individus,
la biochimie du sang pourra nous renseigner sur I’hématologie des individus (taux en globules rouges)

ainsi sur leur endocrinologie (hormones liés a la reproduction, cortisol...). Bien que cette cette approche

fournit des informations sur 1’état physiologique ou énergétique de I’animal a moindre colit au moment
de sa libération, elle ne permet pas une mesure de ses données en temps réel. Cependant en couplant cet
état physiologique initial avec des données de déplacements il est possible de tester des hypothéses

portant sur le comportement et 1’état physiologique individuel. En effet, les variations inter-
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individivuelles sont reconnues comme un concept important en écologie spatiale (Bennet, 1987 ;
Mckenzie et al., 2016). Un autre moyen d’avoir acces a un état physiologique des individus au moment
de la capture et de les soumettre a des tests physiologique directement sur le terrain ou en laboratoire.
Les tests de nage en tunnels dit de Steffensen (Fig V.S.8) permettent de mesurer 1’amplitude aérobique
(« aerobic scope », la capacité d'un animal a augmenter son taux métabolique aérobie au-dela des
niveaux de maintien, c'est-a-dire la différence entre les taux métaboliques standard (SMR) et maximum
(MMR), Halsey et al., 2018). La respirométrie statique peut également étre pratiquée pour mesurer
I’évolution du taux métabolique individuel en fonction de différents parameétres environnementaux,
comme la température par exemple. De telle expériences peuvent permettre d’estimer certaines
grandeurs comme le quotient Qio (le quotient entre deux valeurs de taux métabolique a deux
températures d’un écart de 10 °C) permettant d’évaluer la sensibilité d’un individu a la température, la
température optimale a laquelle I’amplitude aérobique est maximisée ou encore la température critique
Teit @ laquelle ’amplitude aérobique est égal a 0. La recherche de cette température optimale a par
exemple été associée au succés migrateur du saumon rouge Oncorhynchus nerka (Lee et al., 2003),
tandis que la mise en evidence de la temperature critique moyenne de cette espéce a permi d’expliquer
en partie I’absence des saumons rouges a leur site de reproduction en 2004 dans la riviére de Fraser au

Canada (Farrell et al., in press).

Une autre approche consiste a effectuer une manipulation sur 1’individu avant de le relacher post-
marquage afin de tester des hypotheses précises. Cela peut étre la suppression de certains sens comme
la vue, I’odorat pour montrer I’importance d’un sens particulier pour s’orienter lors de migrations par
exemple. Ou encore l’inhibition ou I’activation de certains recepteurs endocriniens, pour tester

I’importance du taux de maturité sexuelle sur le timing des migrations de reproduction.

Cependant I’ensemble de ces experiences et manipulations on en commun le fait qu’elles sont soit
invasives, soit nécessite le confinement des animaux a I’intérieur de chambres métaboliques. Tres peu
d’études se sont penchées sur le potential impact du stress lié a la manipulation de ces animeaux sur la
mesure de leur état physiologique et par consequent sur le biais potentiellement occasionné lors de la
correlation de ces mesures avec le déplacement des animaux. La télémétrie peut alors étre couplée au
bio-logging (Block, 2005 ; Ropert-Coudert & Wilson, 2005) afin de mesurer des paramétres
physiologiques de poissons en nage libre dans leur milieu naturel. Ces données sont soit téléchargées
lors de la récupération, soit transmises périodiquement a des récepteurs, soit une combinaison des deux
(Cooke et al., 2004). Cela permet d’obtenir une mesure de I’état physiologique des individus en temps
réel tout en leur permettant d’évoluer librement dans leur milieu naturel, sans potentiel biais li¢ aux

contraintes expérimentales.

La télémétrie des electromyogrammes des poissons a été particulierement employée ces dernicres

années afin d’étudier leur énergétique ou bien estimer leurs vitesses de nage (Cooke et al., 2008, Gesto
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et al., 2020, Alfonso et al., 2021). Ces informations sont particulierement utiles afin d’estimer le cott
énergétique des migrations et déterminer quelles périodes ou itinénaires sont les plus rentables et a méme
d’engendrer un succés reproducteur comme par exemple pour le saumon royal Oncorhynchus
tshawytscha lors du passage d’un barrage de la riviére Columbia aux Etats-Unis (Brown et al., 2006).
Cependant I’utilisation d’une telle technologie pour estimer le taux métabolique des poissons nécessite
d’étre calibrée a 1’aide de mesures de la consommation en oxygéne car celle-ci varie aussi en fonction
de nombreux facteurs biotiques ou abiotiques comme la température ou la pression partielle en oxygene
(Thorstad et al., 2013, Alonzo et al., 2021). La mesure seule des EMG des poissons peut se révéler alors

insuffisante afin d’étudier I’impact de 1’environnement sur les déplacements des poissons.

I.1.8. L’intérét de la fréquence cardiaque en tant qu’indicateur du stress des

poissons

De nombreux facteurs de stress biotiques et abiotiques qui induisent le mouvement déclenchent la
production d’hormones de stress induisant une cascade physiologique ches les vertébrés (Goossens et
al., 2020). La grande majorité des poissons marins sont des ectothermes qui respirent de l'eau ; il faut
donc s'attendre a des réponses physiologiques et comportementales a la multiplication des zones
d'hypoxie, a l'acidification des océans, a l'eutrophisation, a la dégradation générale de 1'habitat et en
particulier aux variations de températures. Cela a des implications évidentes pour la recherche sur la
conservation, car on peut prédire qu’a mesure que les conditions environnementales changent, la
distribution de I'habitat qu'une espece donnée choisit d'occuper, ou est capable d'occuper, changera

¢galement (Buckley et al., 2012 ; Huey et al., 2012 ; Le Quesne & Pinnegar, 2012 ; Cooke et al., 2014).

La mesure de la fréquence cardiaque des poissons peut fournir des estimations du taux métabolique et
de la dépense énergétique (Lucas et al., 1991 ; 1993 ; Cooke et al., 2010) et servir d'indicateur de stress
en réponse a différentes conditions environnementales et perturbations d'origine humaine (Schreer et
al., 2001 ; Graham & Cooke, 2008 ; Brijs et al., 2019). C’est pourquoi la fréquence cardiaque en
particulier a suscité beaucoup d'attention ces derni¢res années (Butler et al., 2004 ; Clark & Seymour,
2006 ; Green et al., 2009). Le stress aigu et chronique est typiquement associé a une augmentation du
taux métabolique (Wendelaar Bonga, 1997). De nombreuses études ont montré que la fréquence
cardiaque était un bon proxy du taux métabolique d’un poisson (Clark et al., 2010 ; Hachim et al., 2020 ;
Mignucci et al., 2021). La plupart des poissons sont des ectothermes et en tant que tels, les variations de
la température de I'eau ont des effets thermodynamiques directs sur leur taux métabolique et la demande
en oxygene qui en résulte, a laquelle le coeur doit pouvoir répondre (Cossins & Bowler, 1987 ; Rodgers,
2016). L'étude de la réponse du cceur des poissons au réchauffement est de plus en plus pertinente, en

raison des vagues de chaleur estivales liées au changement climatique et qui se produisent dans de
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nombreux écosystemes aquatiques (Costa & Barletta, 2016 ; Eliason & Anttila, 2017 ; Stecyk, 2017 ;
Altieri & Diaz, 2019 ; Stillman, 2019).

Les méthodes classiquement employées en physiologie expérimentale pour mesurer la fréquence
cardiaque de poissons requiert I’emploi d’¢lectrodes qui empéchent le poisson de se mouvoir
naturellement (Eliason & Anttila, 2017 ; Stecyk, 2017). Récemment, des capteurs de petite taille ont été
développés et permettent, en étant implantés dans les poissons, de mesurer leur activité cardiaque a partir
de I'électrocardiogramme (ECG) lorsqu'ils nagent librement (Prystay et al., 2017 ; Ekstrom et al., 2018 ;
Bjarnason et al., 2019 ; Brijs et al., 2019 ; Hachim et al., 2020 ; Mignucci et al., 2021). Cependant ces
capteurs archivent la donnée sans pouvoir la transmettre, et aucune technologie actuelle en milieu marin
ne permet la transmission de données de fréquence cardiaque d’un poisson nageant librement autour
d’un récepteur (Treberg et al., 2016). Par contre, combiner le suivi d’individus dans le milieu naturel
par la télémétrie acoustique et la mesure de plusieurs parametres environnementaux a des études en
milicu contr6lé de la réponse cardiaque d’individus sauvages a ces paramétres environnementaux
semble pertinent (Cooke et al., 2008). Cependant a notre connaissance, aucune étude ne s’est penchée
sur le lien entre la réponse cardiaque de poissons sauvages a certains parameétres environnementaux et
le déclenchement de mouvements. Comme il a été possible de déterminer des seuils environnementaux
pertinents sur le plan écologique par ’intermédiaire de performances de nage et de consommation
d'oxygene (Lee et al., 2003), il est trés envisageable que 1’¢tude du rythme cardiaque de poissons en
nage libre soumis a divers paramétres environnementaux permettra de mieux appréhender quels sont les

parameétres physiologiques sous-jacents aux déplacements de poissons cotiers.

1.2. Zone d’étude : le golfe du Lion et la lagune du Prévost

I.2.1. Les lagunes cotiéres, un écosystéme adapté pour I’étude des mouvements des

poissons marins ?

Les lagunes cotieres se définissent comme des étendues d’eau peu profondes a I’interface terre-mer.
Celles-ci se caractérisent par leur nature relativement confinée, leur faible profondeur, et leurs échanges
variables dans 1’espace et dans le temps avec la mer et parfois avec les eaux continentales. Les lagunes
cotieres sont parmi les systémes les plus productifs au monde (Alongi, 1998 ; Kennish & Paerl, 2010),
représentant 25% du total de la production primaire des mers et océans, notamment en algues et
phytoplancton (Ray, 2005). Les apports terrestres par les cours d’eau entrainent d'importantes
concentrations en nutriments et de fortes productions primaires et secondaires (Largier, 1993 ;
Knoppers, 1994). Ces écosystémes apportent bon nombre de services écosystémiques (Elliott &
Whitfield, 2011 ; Sheaves et al., 2015), ils jouent notamment le role de nourriceries propices a la survie

et a la croissance des juvéniles de nombreuses espéces de téléostéens (Beck et al., 2001 ; Gillanders et
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al., 2003 ; Vasconcelos et al., 2008), assurant ainsi le renouvellement de nombreuses ressources
halieutiques (Rochette et al., 2010). De nombreuses espéces de poissons exploitent également a 1’age
adulte les caractéristiques de ces lagunes pour s’y nourrir (Clark, 1998 ; Costa et al., 2002). Ces
écosystémes sont supposés étre le site principal d’alimentation d’au moins une partie des communautés
de poissons cotiers (Quignard et al., 1984 ; Morat, 2011 ; Vasconcelos et al., 2011), et sont le lieu

principal de croissance nécessaire au succes reproducteur de ces especes (Able et al., 2014).

Malgré I’importance des lagunes a différents stades de vie de nombreuses especes de poissons, elles
sont particulierement vulnérables aux changements des conditions environnementales (Lloyd et al.,
2012) et sont menacées par des facteurs locaux et globaux (Newton & Weichselgartner, 2014 ; Newton
et al., 2014 ; Andréfouét et al., 2015). Par rapport aux eaux plus profondes, qui sont plus stables
thermiquement et chimiquement (Stefansdottir et al., 2010), les eaux peu profondes telles que les
lagunes et les étangs cotiers sont intrinséquement plus variables (Pusceddu et al., 2003 ; Sara, 2009 ;
Spivak et al., 2017) dans leur physique et leur chimie (ex, température, profondeur, salinité, matiéres
inorganiques et organiques en suspension) et sont notamment impactées par les rejets des industries, de
I’agriculture et de I’urbanisation (McClelland & Valiela, 1998 ; Accornero et al., 2008 ; Pérez-Ruzafa
& Marcos, 2011), ramenés jusqu’aux lagunes par les rivieres qui s’y déversent. A cette pression
anthropique s’ajoute les effets globaux du réchauffement climatique. En effet, de par leur nature semi-
fermée, leur faible profondeur et leurs échanges restreints avec la mer, les milieux lagunaires sont
particuliérement sensibles aux aléas climatiques (Mouillot et al., 2005 ; Pérez-Ruzafa & Marcos, 2011).
Les lagunes connaissent déja des extrémes de températures saisonnieres (Afli et al., 2009), il est prévu
que ces épisodes climatiques extrémes, notamment les épisodes hypoxiques et de fortes chaleurs

(malaigues) seront de plus en plus fréquents dans les prochaines dizaines d’années (Derolez et al., 2020).

Les milieux lagunaires engendrent des problémes clairs de propagation des ondes acoustiques qu’il est
indispensable d’évaluer au préalable de toute étude en télémétrie acoustique (Weinz et al., 2021).
Toutefois, de par leur nature semi-fermeée, il est aisé d’évaluer la résidence de poissons cotiers aux
lagunes ainsi que les migrations entre les lagunes et la mer par la télémétrie acoustique. En effet les
connexions avec la mer et les lagunes adjacentes consistent en des chenaux aisément couverts par le
rayon d’écoute des hydrophones. Aussi de part la nature trés variable de leurs conditions
environnementales, les lagunes paraissent un écosystéme appropri¢ afin d’étudier I’influence de
I’environnement sur les déplacements de poissons cotiers. Connues pour &tre les zones d’alimentation
privilégiées de plusieurs especes de poissons migrateurs (Clark, 1998 ; Costa et al., 2002), nous avons
choisi ce type d’environnement afin de suivre les mouvements par la télémétrie acoustique de poissons

s’y nourrissant mais se reproduisant en mer.
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1.2.2. La lagune d’étude

Connu pour étre un grand plateau continental et hautement productif (14000km?), le golfe du Lion est
caractérisé par un important complexe de lagunes formées il y a environ 5600 ans (Sabatier et al., 2010)
s'étendant sur plus de 300 km le long de la cote méditerranéenne frangaise (Cataudella et al., 2015). La
lagune du Prévost (43°31'13,70" N, 3° 54' 33,31" E) est une petite lagune (2.5 km?) avec une tres faible
profondeur moyenne (0,8 m), typique des lagunes de la région (Fig 1.6). Elle présente la caractéristique
d’étre reliée aux lagunes adjacentes, offrant ainsi une porte d’entrée dans le systéme lagunaire
palavasien. La lagune du Prévost est directement reliée a la mer par un seul bras de mer de 30 m de
large. De par son ouverture sur la mer, ses connexions avec différents habitats contrastés (ports, canal,
riviere et autres lagunes) et sa petite taille, la lagune du Prévost est un environnement idéal pour
caractériser 1’exploitation de I’espace saisonnier de poissons migrateurs sur leur lieu d’alimentation,
mesurer leur résidence au sein de la lagune et quantifier les migrations vers la mer ainsi que la fidélité

inter-annuelle a leur site d’alimentation apres la période de reproduction.

Or
n Mejan
\ Carnon
Arnel
<&
Y
&
Vic &
hs Palavas-les-Flots
Prévost \
Rhone to Séte Channel \
\ *fe
. ) Prévost’ Grau
0o
N 0.6 km
2km T

Figure L. 6. Carte indiquant la position de la lagune du Prévost au sein du golfe du Lion et sa situation
au milieu d’un complexe lagunaire, ainsi que le réseau d’hydrophones utilisé pour cette étude.
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1.3. Les modéles biologiques

La lagune du Prévost est connue pour étre le site d’alimentation de plusieurs espeéces de poissons
migrateurs dont la daurade royale Sparus aurata, le loup Dicentrarchus labrax et la saupe Sarpa salpa
(Franco et al., 2008). Au moins une partie de la population de ces trois especes de poissons cotiers se
nourrit au printemps et 1’été dans les lagunes cétiéres du golfe du Lion mais se reproduit en mer.
(Barnabé, 1976 ; Lasserre, 1976 ; Verlaque, 1990). Si le cycle de vie de ces especes est donc connu dans
les grandes lignes (Mercier et al., 2012. Barnabé, 1976 ; Verlaque 1990), peu de connaissances sont
actuellement disponibles sur leur fidélité inter-annuelle a leur site d’alimentation, a quel point elles y
sont résidentes et comment elles exploitent I’espace lagunaire pendant la période d’alimentation. Un des
motivateurs principaux des mouvements €tant 1’alimentation (Borger et al., 2008), ces trois especes sont

de parfaits candidats pour I’étude des déplacements des poissons a I’interface lagune-mer.

1.3.1. La daurade royale

Figure I. 7. Dessin d’une daurade royale.

La daurade royale Sparus aurata (Fig 1.7, Linnaeus 1758) est un poisson perciforme appartenant a la
famille des sparidés et au genre Sparus. Elle affectionne de maniére générale les substrats plutdt rocheux
ou algueux mais peut se retrouver sur des terrains sableux. Les jeunes poissons privilégient les faibles
profondeurs tandis que les individus plus agés peuvent atteindre une profondeur maximale de 150m
(Morretti & Nations, 1999). La daurade royale est une espece fortement exploitée et d’une haute
importance économique en méditerranée (>15M€ uniquement pour la péche artisanale en 2018 ; Weiss

etal., 2019).

Euryhaline et eurytherme, S. aurata est une espece cotiere. La daurade royale est connue pour étre une

espece migratrice (Lasserre, 1976). Issus de pontes marines d’octobre a décembre (Audouin, 1962), les
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juvéniles et certains adultes migrent au début du printemps vers les eaux cotieres et lagunaires ou ils
trouvent des ressources trophiques abondantes et des températures favorables (Fig 1.8, Arias, 1976 ;
Suau and Lopez, 1976 ; Arias, 1980 ; Pita et al., 2002 ; Chaoui et al., 2006). Ces individus effectuent
des migrations entre la mer et les lagunes ou les estuaires voisins pendant cette phase d’alimentation
estivale, sirement liées a la recherche de refuge pendant les épisodes dystrophiques (Katselis et al.,
2007). Puis elles migrent en mer pour s’y reproduire au début de 1’automne (Fig 1.8, Lasserre, 1976 ;
Mercier et al., 2012). A noter que d’aprés une étude de Mercier et al. (2012) basée sur la structure

microchimique des otolithes, certaines grosses daurades pourraient hiverner dans les lagunes.

Notre connaissance de ces migrations entre les lagunes et la mer reste tres superficielle. On ne connait
que peu de choses sur les facteurs expliquant les mouvements de ces individus, que ce soit I’influence
du stade ontogénique et/ou de 1’environnement. De méme, nous n’avons aucune information sur la
fidélité inter-annuelle des daurades a certaines lagunes, sur leur taux de résidence dans les lagunes versus
en mer et sur leur utilisation de I’espace lagunaire (Kara & Quignard, 2018b). Lasserre (1976) et
Audouin (1962) ont montré que sur I’ensemble du stock de daurades marquées dans Thau, 80% des
daurades agées de zéro a un an reviennent dans I’étang de Thau apres leur départ hivernal. Mais ce
pourcentage diminue drastiquement avec 1’age des daurades, tres peu d’individus de plus de 3 ans
reviennent dans I’étang. Aucune connaissance a ce jour n’est disponible sur I’impact des variables
environnementales, en particulier de la température, sur les migrations stochastiques et de reproduction
des daurades. Andouin (1962) suppose que la migration des daurades de la mer vers les lagunes est
surtout la résultante des conditions hydro-climatiques. Enfin, méme si le départ des daurades en mer en
hiver est motivé par la reproduction, aucun site de reproduction n’a encore été clairement identifié,
méme si certains sites sont soupconnés, comme 1’7le du Planier au large de Marseille, d’ou les courants

assureraient une dispersion optimale des larves dans I’ensemble du golfe du Lion (Lett et al., 2019).
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Figure 1. 8. Schéma du cycle de vie de la daurade royale entre la mer et les lagunes cotiéres (Théo
Navarro, d’aprés Bodinier et al. (2010) et Lett et al. (2019)). (a) reproduction en mer des adultes, (b)
recrutement des post-larves dans les lagunes, (c) croissance des juvéniles, (d) migration en mer des
Juvéniles (automne), (e) résidence en mer des adultes, (f) retour dans les lagunes des adultes

(printemps).

La tolérance de cette espéce a certains seuils de température, de salinité ou d’oxygene est également mal
connue. D’apres les études de Hurst (2007) et de Feidantsis et al. (2009), la daurade royale est
particulierement sensible aux températures supérieures a 26 °C et inférieures a 13 °C. Mais ces
expériences ont été faites sur des daurades d’élevage et aucune étude n’a été menée sur des individus
sauvages a ce sujet. La température critique maximale (CTmax) pouvant étre supportée pour des juvéniles
de daurades royales ont été évaluées a 35.9 £+ 0.3 pour une temperature d’acclimatation de 25 °C (Kir,
2020) tandis que la temperature critique minimum (CTin) enregistrée également pour des juveniles était
de 9.3 £ 0.5 °C pour une temperature d’acclimation de 25 °C (Kir, 2020). La temperature optimale
d’alimentation et de croissance pour des individus adulte en élévage a été estimée a 25 °C (Hernandez

et al., 2003 ; Lupatsch et al., 2003 ; Seginer 2016).
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1.3.2. Le loup

Figure I. 9. Schéma d’un loup (Kara & Quignard 2018a).

Le bar commun Dicentrarchus labrax (Fig 1.9, Linnaeus 1758), aussi surnommé loup en Méditerranée
(terme vernaculaire qui sera employé tout au long de cette étude), fait partie des poissons les plus
communs et les plus exploités des cotes européennes. En 2010, plus de 10 000 tonnes ont été prélevées
de par le monde (FAO, 2013) et cette tendance ne fait qu’augmenter. En Méditerranée, la daurade royale
et le loup sont tres ciblés par la péche artisanale frangaise (respectivement 960t et 250t en 2018 ; Weiss

et al., 2019).

Malgré l'importance économique relative de cette espéce et l'abondante littérature basée sur les
populations de 1'Atlantique et de la mer du Nord (voir revue ; Pickett & Pawson, 1994), le cycle de vie
du loup reste trés mal décrit en Méditerranée (Dufour et al., 2009). Les juvéniles sont issus de pontes
ayant eu lieu de décembre a mars (Barnabé, 1972 ; Bouain, 1977 ; Kara, 1997). D’aprés Dufour et al.
(2009), les zones de nourriceries s’étendent tout le long de la céte du golfe du Lion, dans divers types
d’habitats peu profonds comme les lagunes, les estuaires et les marinas, mais comme pour la daurade
royale aucun site de reproduction n’a a ce jour été clairement identifi¢ dans le golfe du Lion. Aux
alentours du mois d’avril, au moins une partie de la population de loups entrent dans les zones lagunaires
pour s’y nourrir (Barnabé, 1976). Ils y restent jusqu’en octobre puis, quand ’eau commence a se
rafraichir, une grande densité de loups migre vers les zones de reproduction en mer a la recherche d’une
eau supérieure a 9 °C (Pawson et al., 2007). Cependant une partie de la population semble étre capable
de passer tout I’hiver dans les lagunes (Culurgioni et al., 2010). Comme pour les daurades, notre
connaissance de ces migrations entre les lagunes et la mer ainsi que de ’utilisation de I’espace lagunaire
reste trés limitée mais la température semble jouer un role essentiel dans ces migrations. En effet, les
femelles fraient en Méditerranée jusqu’en mars alors qu’en Atlantique le pic de reproduction est en avril
(Pawson & Pickett, 2009). L’amplitude des mouvements des loups semble étre aussi dépendante du
stade ontogénique. Certaines études ont montré qu’en Angleterre et en Irlande, les loups adultes étaient
fideles d’une année sur I’autre a leurs domaines vitaux d’alimentation. Pendant la phase d’alimentation,
ils se montrent tres résidents au sein d’un domaine vital restreint (3km de diamétre, Pickett et al., 2004 ;

Doyle et al., 2017).
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La température semble étre le principal déterminant des déplacements du loup a petite et grande échelle
(Vazquez & Muiioz-Cueto, 2014). Dans I’ Atlantique nord, sur une période de 30 ans, une corrélation
positive a été constatée entre I’abondance en loups et la température de 1’eau (Henderson et al., 2011).
Person le-ruyet et al. (2004) estiment que le loup est une espéce qui s’adapte facilement aux hautes
températures, jusqu’a 29 °C et en effet, les juvéniles continuent de grandir jusqu’a cette température.
Barnabé (1976) estime que 30 °C est un palier sous-1étal pertinent pour le loup. La température
maximale critique mesurée pour des juvéniles peut aller jusqu’a 36 °C (Diilger et al., 2012, Kir &
Demirci, 2018). Bégout Anras & Lagardére (1998) ont mis en évidence qu’au-dessus de 22 °C et en
dessous de 12 °C, le loup diminue sa capacité natatoire ce qui pourrait impacter son comportement
migratoire ou bien la recherche de proie. Le loup semble cependant étre une espéce trés résistante aux
basses températures : cette espece a été observée dans la lagune de Thau dans une eau a 5 °C (Barnabé,
1976). 1l peut tolérer des températures allant jusqu’a 4.1°C pour des juvéniles (Venturini et al., 1992 ;
Dendrinos & Thorpe, 1985 ; Diilger et al., 2012) mais cessent de s'alimenter en dessous de 7 °C (Kara
& Quignard, 2018a). D’aprés Vinagre et al. (2012), la température optimale des juvéniles de loup est 24
°C, ce qui correspond aux températures moyennes des zones de nourriceries dans les lagunes. De méme,
Peres et al. (1999), montre que la température optimale pour une alimentation optimale est de 25 °C.
Enfin, le loup est une espéce amphihaline. Il est réguliérement observé dans les riviéres,

vraisemblablement pour y chasser (Vazquez & Mufioz-Cueto, 2014).

1.3.3. La saupe

Figure I. 10. Schéma d’une saupe (Kara & Quignard 2018b).

La saupe Sarpa salpa (Fig 1.10, Linnaeus, 1758) est un poisson cotier appartenant a la famille des
sparidés, trés commune en Méditerranée. Elle est présente de la surface a 20 m de profondeur mais peut
se rencontrer jusqu’a 70 m (Faggianelli & Cook, 1981). Espéce bentho-pélagique, elle fréquente les
fonds rocheux recouverts d’algues et d’herbiers, les fonds meubles a posidonies, zostéres, cymodocées

et caulerpes. Elle joue un role écologique primordial au sein de ces herbiers de posidonies car c’est le
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seul poisson herbivore strict en Méditerranée et préleve 75 % des espéces végétales consommées par
I’ensemble des herbivores (Cebrian et al., 1996). Grégaire, elle forme des bancs relativement abondants
constitués d’individus de tailles relativement homogénes (Verlaque, 1990). Elle est d’importance
¢conomique moindre que la daurade royale et le loup et moins touchée par la péche artisanale (0.5 M€

pour 100 t, Weiss et al., 2019).

Les migrations lagunes-mer de la saupe sont beaucoup moins prévisibles que pour le loup et la daurade
(Kara & Quignard, 2018b). L’importance du milieu lagunaire en tant que zone d’alimentation semble
moins avérée que pour la daurade et le loup. Néanmoins, aux stades juvéniles ou adultes, la saupe réalise
des mouvements plus ou moins erratiques durant la saison chaude entre la mer et les lagunes profondes
(Verlaque, 1990). Elle est active de I’aube jusqu’au crépuscule et elle alterne des phases de déplacements
verticaux d’alimentation en pleine eau le jour et de repos la nuit a proximité du fond (Verlaque, 1990).
Peu d’informations plus précises sur I’écologie spatiale de la saupe et sur son cycle de vie en général
sont disponibles. Deux études en télémétrie acoustique ont ét¢ menées sur la saupe par Jadot et al. (2002)
et Jadot et al. (2006) dans la baie de Calvi et aux iles Lavezzi. Deux comportements distincts ont ét€¢ mis
en évidence par cette étude : soit la saupe reste a proximité de son refuge durant le jour et se déplace
ensuite au crépuscule vers des refuges pour s’y abriter, ou bien elle occupe jour et nuit un seul domaine
vital, relativement restreint (0.8 ha). D’un jour a I’autre un poisson peut présenter les deux types de

comportements.

La tolérance de cette espéce a la température a été trés peu étudiée. Cependant Van der Walt (2019) a
estimé la température critique minimale de saupes adulte et sauvages a 7.1 °C et la température critique

maximale a 33.9 °C pour une température d’acclimation de 20 °C.
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1.3.4. Des espéces contrastées

Table 1. 1. Résumé comparatif des caractéristiques écologiques des trois espéces d’étude ainsi que
leur part respective des débarquements de péche artisanale dans le Golfe du lion en 2018 (* : Weiss

etal., 2019).

_ | Ecologie
Régime alimentaire Omnivore Carnivore Herbivore J— trophique
Taille a la premiere 20 — 25 cm Lt (male) 40 —45cm Lt 20 — 25 cm Lt (male)
maturité sexuelle
Protandrie Hermaphrodite Gonochorique et Hermaphrodite Ecologie
protandre (femelle a ovulipare protandre (femelle a reproductive
30 —40 cm Lt) 26 — 28 cm Lt)
Période de Octobre - Décembre Décembre - Mars Mars - Mai et
reproduction Septembre -Décembre - | Tolérance a la
CTuin - CTmax 9.3°C-359°C 6.8°C—-36°C 7.1°C-33.9°C J'| température
Effort de péche ~1000 t* ~300 t* ~150 t*

Comme illustré dans le tableau 1.1, en plus d’exploiter les lagunes cotiéres comme site d’alimentation
et la mer comme site de reproduction, les espéces retenue pour cette étude ont des écologie trés
contrastées. Elles se démarquent tout d’abord par leur écologie trophique, la daurade royale étant
omnivore (Lasserre, 1976), le loup carnivore (Barnabé, 1976) et la saupe herbivore (Verlaque, 1990),
mais également reproductive. En effet leur taille et age a maturité séxuelles différent, ainsi que leurs
période de reproduction et leur protandrie (tables I.1). Les mouvements étant principalement motivés
par de grandes fonctions vitales comme s’alimenter et se reproduire (Borger et al., 2008, Nathan et al.,
2008), on peut s’attendre a ce que leurs mouvements au sein de la lagune pendant la phase d’alimentation
ainsi que leurs schémas de migration liés a la reproduction vont différer entre espéces. De plus ces trois
especes ont une tolérance différente aux extrémes de température. Le loup semble le plus résistant aux
basses températures et est I’espéce qui a la plus grande plage de tolérance, tandis que la saupe semble
étre I’espece la plus sensible aux épisodes de forte chaleur. Enfin, ces trois espéces sont exploitées par
la péche artisanale cotiere et représente une ressource économique non négligeables (32% des revenus
totaux générés par la péche artisanale en 2018, soit 1SM€ en 2018, Weiss et al., 2019). Pourtant
méme si le cycle de vie global de ces especes est bien décrit, on ne connait qu trés peu de choses

sur la residence ou fidélité inter-annuelle potentielles de ces espéces a leur lagune d’alimentation,
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ainsi que sur les déclencheurs environnementaux de leurs migrations entre la lagune et la mer. De
part leurs écologies et tolerance a I’environnement contrastées, étudier les déplacements de ces trois
espéces au sein d’'un méme environnement de maniére silmutanée devrait permettre une
compréhension la plus complete possible du lien entre intention (“pourquoi se déplacer”), état
interne (physiologie) et influence de I’environnement sur cet état interne. Ce travail de thése
prouverait alors la pertinence d’une approche multidisciplinaire pour une une étude la plus profonde

possible du movement des poissons cotiers.

1.4. Les objectifs de la these

Par une approche combinée d’écologie spatiale et d’écophysiologie, ce travail de doctorat cherche a
promouvoir une étude du mouvement de poissons cotiers plus compléte en tentant d’interpréter les
schémas de déplacement révélés par la télémétrie acoustique a la lumicre d’expérience en milieu

controlé réalisée sur des poissons sauvages soumis a divers stress environnementaux.
Les grands objectifs de cette thése se déclinent ainsi :

e Mieux connaitre le cycle de vie de trois espéces de poissons migrateurs entre les lagunes et la

mer, en particulier caractériser les mouvements liés a I’alimentation et a la reproduction.

e Développer une nouvelle méthodologie d’acquisition de réponse cardiaque chez des poissons
en nage libre en réponse a des stimuli expérimentaux, et démontrer que le développement de
cette nouvelle génération de capteurs permet d’améliorer la qualité et la fiabilité¢ des données
collectées en limitant le stress 1ié¢ au milieu expérimental et en se rapprochant au plus pres des

réponses attendues en milieu naturel

e appliquer le développement de cette nouvelle méthodologie d’acquisition de fréquence
cardiaque sur des individus sauvages en nage libre afin de corréler leur tolérance aux variations
extrémes de température avec I’exploitation de 1’espace lagunaire et leurs schémas de migration

observés en milieu naturel

Sur la base d’un important nombre d’individus suivis (n=226) et d’une longue durée de suivi (4 ans), le
chapitre 2 se focalise sur 1’étude des mouvements saisonniers des poissons au sein de la lagune du
Prévost. Plus précisément, ce chapitre cherchera a démontrer 1’importance du milieu lagunaire pour les

trois modéles biologiques ciblés par I’étude en :

e estimant leur résidence au sein de la lagune, de la mer, et aux environnements adjacents a la

lagune durant la période d’alimentation estivale et la période hivernale
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caractérisant et comparant I utilisation de I’espace lagunaire saisonnié¢re au sein du Prévost entre

les especes

¢évaluant la fidélité inter-annuelle des trois especes d’étude a la lagune du Prévost entre les

départs et retours de reproduction en mer

Les hypothéses suivantes sont formulées :

La lagune étant le site d’alimentation principal de ces especes, les individus seront résidents au

sein de la lagune durant la période d’alimentation par rapport aux autres écosysteémes adjacents.

Les mouvements étant principalement motivés par 1’alimentation durant la période estivale et
les trois espéces ayant des écologies trophiques contrastées, leurs domaines vitaux différeront

au sein de la lagune en terme de localisation et de taille.

Les migrations de ces espéces vers la mer étant motivés par la reproduction et les trois especes
d’étude ayant des écologies reproductives contrastées, elles auront des périodes de migration

différentes.

Le loup étant ’espece la plus tolérante aux extrémes de température, elle sera ’espece la plus

résidente au sein de la lagune tout au long des saisons.

Enfin comme la familiarité a un domaine vital en particulier permet une meilleure acquisition

des ressources, les especes seront fideles inter-annuellement a la lagune.

En parall¢le de la caractérisation de I’espace pour ces trois especes, le chapitre 3 se focalise sur le modeéle

biologique de la daurade royale dont le cycle de migration est le plus connu des trois espéces en étudiant

sa réponse cardiaque en nage libre soumise a des variations de température et pression en oxygene,

susceptible d’influencer ses déplacements a fine et large échelle (Katselis et al., 2007; Costa & Barletta,

2016 ; Eliason & Anttila, 2017 ; Stecyk, 2017 ; Altieri & Diaz, 2019 ; Stillman, 2019). Grace a I’emploi

d’une nouvelle génération de capteurs de fréquence cardiaque jamais encore déployés sur cette espece,

I’objectif de ce chapitre est de démontrer la pertinence de 1’emploi de ces capteurs sur des poissons

d’¢élevage en :

développant une méthode d’implantation innovante dont le succes d’acquisition de la fréquence

cardiaque est trés espece-dépendante (Muller et al., 2020)

comparant les réponses cardiaques en nage libre et en milieu confiné (chambres métaboliques)
des poissons soumis a une augmentation de la température et a une baisse de la concentration

en oxygene

confrontant I’accélération tri-axiale de poissons en nage libre et confinés en évaluant le potentiel

de cette variable en tant que proxy alternatif du taux métabolique
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11 est prédit que :

e La réponse cardiaque dans les deux configurations de rétention seront les méme, a savoir une

tachycardie lors du réchauffement et une bradycadie lors de I’hypoxie.

e la répone cardiaque ainsi que I’accélération tri-axiale seront en moyenne plus élévées dans le

bassin de nage en raison d’une activité spontanée plus élévée.

Toujours en se basant sur le modéle biologique de la daurade royale, le chapitre 4 emploie la
méthodologie d’acquisition de fréquence cardiaque nouvellement développée sur des daurades sauvages
issues de lagunes cdtiéres soumises a des variations extrémes de température afin de mieux identifier
les mécanismes physiologiques sous-jacents aux mouvements observés dans la la lagune du Prevost, en

particulier le rdle de la température dans leur cycle de vie. Plus précisément il vise a :

e caractériser I’influence de la température sur 1’exploitation de I’espace lagunaire des daurades
sauvages au sein du golfe du Lion en mesurant la résidence mensuelle des daurades dans les

différentes zones de la lagune aux températures contrastées.

e identifier des seuils de température et d’autres parameétres environnementaux potentiellement
déclencheurs de migration de refuge et de reproduction chez la daurade royale entre la lagune

et la mer, et déterminer quel est le paramétre prépondérant.

e relier ces seuils a la réponse cardiaque des daurades sauvages soumiss a la hausse ou baisse de

la température et tenter d’établir des correspondances entre réponses cardiaques et mouvements
Les hypotheses suivantes sont avancées :

e Les daurades vont occuper prioritairement les zones de la lagunes les moins chaudes et donc

moins sujettes a des extrémes estivaux.

e Des migrations de refuge vers la mer seront observées lors de vagues de chaleurs
exceptionnelles et les daurades regagnereont la lagune lorsque la température baissera a des

valeurs proches de 25°C, valeur estimée optimale pour cette espéce.

e Les données du rythme cardiaque des daurades sauvages soumises au rchauffement permettra
de dégager des seuils de tolérance plus pertinents que la température maximum critique (CTmax)

et sera en accord avec la température de départ moyenne observée pour les migrations de refuge.

e De méme, la température sera identifiée comme le principal facteur de départ en migration de
reproduction des daurades sauvages et les données de rythme cardiaque des daurades soumises
au refroidissement permettra de mettre un évidence un seuil de température pertinent pour ces

départs en migration.
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Le chapitre 5 est une conclusion générale et confronte les résultats des chapitres 2, 3 et 4 tout en

proposant les voies de recherche prioritaires qui émergent de ce travail.
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Résumé

Les migrations entre les sites d’alimentation et les sites de reproduction sont parmi les migrations les
plus répandues dans le régne animal. La daurade royale Sparus aurata, le loup Dicentrarchus labrax et
la saupe Sarpa salpa sont des poissons migrateurs emblématiques du golfe du Lion dont au moins une
partie de la population se nourrit dans les lagunes cotiéres mais qui se reproduisent systématiquement
en mer. Si leur cycle de vie est globalement connu, on ne connait que peu de choses sur leurs
mouvements a I’intérieur des lagunes notamment en termes de résidence dans cet écosystéme versus en
mer. En ce sens, I’importance de la lagune reste méconnue pour ces espéces au stade adulte.

Par une approche de télémétrie acoustique, les déplacements de 72 daurades, 58 loups et 81 saupes ont
¢été suivis sur plus de quatre ans afin de caractériser (1) les grands patrons saisonniers d’utilisation de
I’espace de la lagune du Prévost ainsi que (2) leurs migrations entre la lagune et la mer. Globalement
les trois espéces se montrent non seulement trés résidentes au sein de la lagune durant la période
d’alimentation, mais de surcroit dans des zones précises de la lagune, avec des domaines vitaux
individuels trés restreints (< 0.3 km?). Les trois espéces montrent cependant une utilisation de I’espace
contrastée, méme si elles exploitent principalement le centre de la lagune ainsi que les tables
conchylicoles. Elles présentent toutes des migrations de groupe, de la plus synchronisée pour la daurade
a la plus étalée pour le loup. Ce dernier est la seule espéce qui se montre capable de rester résidente au
sein de la lagune I’hiver. Les trois espéces font preuve d’une certaine fidélité interannuelle a la lagune
(> 37%), mais ces taux de fidélité sont probablement sous-estimés du fait d’un effet capture par la péche,
sans doute important au moment de la reproduction. Globalement cette étude montre que la lagune du
Prévost, et plus généralement les lagunes de Méditerranée, sont des écosystémes clés pour ces trois
especes de poissons, en fournissant un habitat d’alimentation répondant a leurs besoins en termes de

croissance.

Mots clés : Sparus aurata, Dicentrarchus labrax, Sarpa salpa, domaine vital, site d’alimentation,

résidence, fidélité de site, saison, migration, télémétrie acoustique
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I1.1. Introduction

Preserving marine biodiversity requires a thorough understanding of patterns of spatial and
temporal variability of marine biota (Ward et al., 1999). For animals, understanding their movement
is crucial in spatially structured populations (Morales et al., 2010) and in species that display large
scale migrations (Putman, 2018). Fish movements are mainly shaped by their reproductive strategy
or breeding behaviour (Sheaves et al., 1999 ; Bolden, 2000), food availability (Phiri & Shirakihara,
1999) or environmental parameters (Lucas & Batley, 1996 ; Garrett & Bennett, 1995). Studying the
spatial ecology of fishes provides information about site fidelity to feeding grounds (e.g. Loher,
2008) or spawning areas (e.g. Hunter et al., 2003), as well as migratory patterns that can extend
from short daily migrations by juveniles (e.g. Quinn & Ogden, 1984 ; Dorenbosch et al., 2004) to
large scale multi-annual migrations over a lifespan (e.g. Robichaud et al., 2001). In an era of global
erosion of marine biodiversity (Halpern et al., 2008), such knowledge is the foundation for

conservation and resource management (Collenge et al., 2010).

Numerous studies have used methods such as population genetics to investigate broadscale structure
and phylogeography of marine animal metapopulations, and to study their spatial ecology over time.
This is especially true for species displaying strong site fidelity such as marine reptiles (Bourjea et
al., 2007), birds (Taylor & Friesen, 2012) or fishes (Bonanomi et al., 2016). However, studies on
individuals within populations, using approaches such as tracking (Block et al., 2011) or otolith
shape and chemistry (Mahé et al., 2016), can provide valuable information about variability in
behaviour and migratory strategies at much finer temporal and spatial scales. Acoustic telemetry
uses transmitters attached to or implanted within an animal, which emit coded ultrasonic signals
that travel through water and can be logged by hydrophone receivers (Heupel & Webber, 2012 ;
Whoriskey & Hindell, 2016). With a suitable hydrophone network (Heupel et al., 2006), this
approach can provide fine-scale spatial information for coastal demersal species (Hussey et al.,
2015). Acoustic telemetry has proven particularly valuable to track movements of marine fishes at
a fine scale in relatively enclosed inshore habitats, such as coastal lagoons (e.g Abecasis et al., 2008,

2009 ; Reyier et al., 2011 ; Wada et al., 2017 ; Noda et al., 2021).

Coastal lagoons are transitional ecosystems, between land and open sea, which provide many
valuable ecosystem services. In particular, they are important nurseries and seasonal feeding
grounds for numerous species of marine fish. As nurseries, lagoons can provide good environmental
conditions for growth and survival of post-larvae at settlement and for the ensuing juveniles (Beck
et al., 2001 ; Gillanders et al., 2003 ; Vasconcelos et al., 2008 ; Tournois et al. 2017). The use of
lagoons as seasonal feeding grounds, by older life stages, allows fishes to constitute reserves for

overwintering and reproduction (Clark, 1998 ; Costa et al., 2002). Lagoons are, however, subject to
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frequent physico-chemical fluctuations, being classed as naturally stressed habitats (Barnes, 1980),
which renders them particularly vulnerable to the ongoing and relentless increase in anthropogenic
pressure (Sheaves et al., 2015). Human alteration of lagoon environmental conditions has reduced
their quality as habitats for juvenile fishes (Quignard et al., 1984 ; Brusle & Cambrony, 1992), while
adults are subject to fishing pressure when they occupy them (Pauly & Yanes-Arancibia, 1994 ;
Cataudella et al., 2015).

Among the 97 main species captured by the French coastal fishery in the Gulf of Lion (3 379t in
2018; Weiss et al., 2019), 24% (814t) is composed of only three species, gilthead seabream (Sparus
aurata), seabass (Dicentrarchus labrax) and salema (Salpa salpa). These species provide almost
32% of the fishery’s income (15M€ in 2018, Weiss et al., 2019). These species all occupy lagoons
but very little is known about current or past levels of exploitation inside lagoons, where eels are
the most targeted species, followed by gilthead seabream and seabass (Cataudella et al., 2015).
There are currently no regional stock assessment or management measures for these species, mainly

because of the lack of long term consistent fisheries data (Mehanna, 2007 ; 2010 ; Fateh, 2018).

The Gulf of Lion is a large and highly productive continental shelf (14000km?), characterized by
an extensive complex of lagoons formed about 5600 years ago (Sabatier et al., 2010) and that stretch
more than 300 km along the French coast (Cataudella et al., 2015). The lagoons of the Gulf of Lion
play a key role as foraging grounds in the life cycle of seabass, gilthead seabream and salema,
during their juvenile and adult stage (Elliott & Dewailly, 1995 ; Franco et al., 2006 ; Abecasis et
al., 2012). A proportion of local adult populations migrate into the coastal lagoons at onset of the
warm season, to feed, grow and constitute reserves, then migrate back out in late autumn to
reproduce at sea in winter (Lo Bianco, 1909 ; Barnab¢, 1976 ; Bouin, 1977 ; Anato and Ktari, 1983
; Antolic et al., 1994 ; Tancioni et al., 2003 ; Mercier et al., 2012). If the migratory cycle of seabream
and seabass is quite well-described (Barnab¢, 1976 ; Bouin, 1977 ; Mercier et al., 2012), very little
is known about salema. Furthermore, the importance of lagoon habitats for the successful
completion of the life cycle of the three species at their adult lifestage remains to be clarified
(Mercier et al., 2012). Notably, little information is available about many key issues such as whether
individuals are transient or resident at specific sites for extended periods; the scale of local
movements; the level of intra and inter-annual site fidelity, and whether migration events are driven
by intrinsic or extrinsic factors. Patterns of habitat use can be remarkably complex, for example
many fish species perform stochastic migrations (apparently random out and back movements)
between seasonal feeding grounds and open sea, including S. aurata between coastal lagoons and

the sea (Katselis et al., 2007 ; Nathan et al., 2008 ; Hansson & Akesson, 2014).
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Multi-species tracking of fishes is relatively rare (Nash et al., 2013 ; Henninger et al., 2020). Multi-
species tracking is, however, of particular relevance to identify hotspots for conservation because
if an area is occupied intensively by several species with widely different lifestyles, it is likely to
be of particular ecological significance (Raymond et al., 2015 ; Lea et al., 2016). Gilthead seabream,
seabass and salema have very different ecologies, life history traits and levels of vulnerability to
fishing pressure (Kara & Quignard, 2018a, Kara & Quignard, 2018b). For example, S. aurata is an
opportunistic omnivore (Rosecchi, 1987), D. labrax is an active predatory carnivore (Froese &
Pauly, 2006) while S. salpa is a herbivore (Cebrian et al., 1996). Investigating space utilization and
site fidelity of these species in a common lagoon foraging ground will provide decision makers with
an improved understanding of the importance of these ecosystems for these species’ lifecycles

(Pendoley et al., 2014 ; Osgood and Baum, 2015 ; Mouillot et al., 2016).

We used acoustic telemetry to track the seasonal movements and migrations of 226 individuals from
the three species, inside and out of a lagoon in the Gulf of Lion over 4 years. The aim of the study
was to investigate residence in the lagoon as a feeding ground at different spatio-temporal scales,

and inter-annual fidelity to the lagoon over spawning migratory cycles.

I1.2. Materials and methods

I1.2.1. Study site

The Prévost lagoon (43° 317 13.70°" N, 3° 54’ 33.31”” E, Mediterranean Sea, Gulf of Lion, France)
stretches out in a south west-north east direction near the Palavas-les-Flots town (Fig I1.1). It is 3.3
km long and 0.8 km wide, with an average depth of 0.8 m (maximum 2 m). It is connected to
adjacent lagoons (Arnel, Pierre Blanche, and Mejean) by three main connections; a 15m wide with
the Rhone to Séte canal in the middle north of the lagoon, a 12m wide channel crossing Palavas-
les-Flots in the south-west and a 1m pipeline that connects the Prévost to the Pierre Blanche Lagoon.
The Rhone to Séte canal then connects to the Lez river which feeds into the sea in Palavas-les-Flots
as well as to other lagoons surrounding the Prévost. The Prévost lagoon is directly connected to the
sea by a single 30 m wide inlet (Fig II.1). Other indirect connections to the sea are the Rhone to
Sete canal that reaches Frontignan and Carnon’s ports. Bivalve farms (mussels and oysters) are

located in the deeper part (2 m) of the lagoon near the inlet.
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Figure Il. 1. Location of the hydrophones inside the lagoon complex in function of zones (1 = West
area, 2 = Center area; 3 = Mussel farm area; 4 = East area).

I1.2.2. Experimental design

A fixed array of 33 acoustic receivers (VR2W, Innovasea, Boston, United States) was deployed to
monitor the spatial and temporal movement patterns of the fishes (Fig II.1). The array was designed
to investigate (1) movements inside the lagoon using 20 receivers; (2) migrations (two-way out and
back movements) between the lagoon and the sea via the Prévost inlet, with two receivers separated
by 100 m with obstructed hydrophones so that they listen in opposite directions to detect the
directionality of the movements of the fish moving in and out of the lagoon. Similarly, two receivers
were fixed in the channels leading to the sea in Palavas-les-Flots and Carnon ports; (3) all
connections with adjacent lagoons and connecting channels with nine receivers located in the Rhone
to Séte canal, the Lez river as well as in all connections with adjacent lagoons and ports. In order to
study the regional movement patterns, we divided the study area into 9 zones: West of the lagoon,
East of the lagoon, Center of the lagoon, Mussel farms, Out of network, Channels, Lez river, Rhone

to Séte Canal and Other lagoons (Fig I1.1).
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In the lagoons, receivers were weighted and fixed onto planted wooden poles with the hydrophone
pointing upwards. In the canals and ports, receivers were fixed to existing structures with ropes and
cable ties. The monitoring period was from 01/05/2017 to 01/06/2021, with data downloaded from

all receivers every three to four months.

Range tests performed in March 2017, prior to the study, showed a 50% detection probability at
119 m in the lagoon (See Richard et al., 2020 for details). The detection range was, however,

somewhat variable, as expected in shallow coastal habitats (Payne et al., 2010, Weinz et al., 2021).

I1.2.4. Fish sampling

Fish were captured between 2017 and 2020 from May to October (see Fig I1.2, Tab I1.S.1 and Fig
IL.S.1 for details). A total of 81 gilthead seabream (mean + SD, 272 + 64 mm total length — TL), 59
seabass (383 + 95 mm TL) and 86 salema (279 + 35 mm TL) were sampled in the Prévost lagoon
(Fig I1.S.1). Most of the fish (n=187) were captured using traditional net fish traps (‘Capechades’),
as described in Bach et al. (1992). Other fish were captured using rigid baited fish traps (60 x 40 X
40 cm) in the shallower parts of the lagoon (n=21) and rod and line (n=65). Most of the captures
occurred in the Centre of the lagoon (Fig II.1).
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Figure II. 2. Chronogram of the movements of fish in the lagoon complex. Each line corresponds to
a fish identified by its number. Each point corresponds to a detection in one particular zone defined in
the legend. The dotted line indicates the end of the study. The grey rectangles delimitate the cold seasons
from warm seasons.
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I1.2.5. Tagging

After capture, fish were immediately transferred to a 50 L on board aerated tank where they were
tranquilized with 0.025 g.L ™! benzocaine (Benzocaine ethyl 4-Aminobenzoate, VWR, www.vwr.com)
water bath. Fish were then transferred and anesthetized in a 0.1 g.L"' benzocaine bath. Once sedated,
total length and weight were measured for each individual. Individuals were then placed ventral
side up in a padded V-shaped tagging cradle and a 10 mm incision was made using a scalpel parallel
to the ventral midline, between the pelvic fins and the anus. A coded acoustic transmitter (Vemco
V9-1X, delay 130-230 s ; Vemco V9-2X, delay 60-120 s ;Vemco V13-1X, delay 80-160 s) was
inserted into the peritoneal cavity and the incision was then closed with absorbable monofilament
suture (Monosyn, glyconate monofilament absorbable, needle DS24, thickness 2/0, Braun,
www.bbraun.fr). Additionally, each fish was identified externally with a plastic dart tag (Hallprint
Pty.Ltd) and a reward was advertised in case of recapture. Three blue dots (SIGMA, Alcian blue
8GX) were tattooed on the pectoral girdle of the tagged individuals as a second external marking
method. Fish recovered in a circular 50 L aerated tank until equilibrium and normal swimming was
regained (typically 3-5 min). All fish were all released near the Mussel farms (Fig I1.1). All the
tagging and monitoring data are provided in Tab II.S.1.

I1.2.6. Data analysis

11.2.6.1. Data filtering

False detections were filtered by filtering out all non-deployed tag IDs. Tag emissions detected by
two or more receivers in the denser parts of the array were filtered out; detections of the same tag
emission on multiple receivers were removed if the timestamp between the detections was below
the minimum emission delay of the tag. To avoid any potential tagging effect on the behaviour, we
removed the first 48h of detections after tagging for each fish. As 15 fish (9 gilthead seabream, 1
seabass and 5 salema) left the lagoon complex within 48h after release, the final dataset was

composed of data from 72 gilthead seabream, 58 seabass and 81 salema.

At last, using individual reconstructed tracks (Campbell et al., 2012) which display movements
between receivers, we classified the fate of individuals for which signal was lost or remained

continuous inside the lagoon into “alive”, “fished” or “dead”.

11.2.6.2. Seasonal breakdown of the dataset

We investigated seasonal movement patterns amongst species by considering two major

astronomical seasons. The “warm season” goes from 21% of March to 21* of December and the
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“cold season” goes from the 21* of December to the 21% of March. As tagging occurred during the
warm seasons, the tracking data for the ongoing warm season was thus truncated. Consequently,
the truncated season during which tagging was conducted was termed “partial warm season”. If a
tagged fish returned to the lagoon the following warm season, the individuals could then be followed
for the entire warm season and was thus termed “full warm season”. We only considered here for

each fish its partial warm season, followed by its cold season and it full warm season the year after.

11.2.6.3. Seasonal residence inside the lagoon complex

The Residence Indexes (RI; March et al., 2010, Villegas-Rios et al., 2013) were calculated for each
individual as the total time (hours) spent in each of the nine study zones divided by the duration of
the considered season (hours). We considered that an individual was present in a zone as long as it
was not detected elsewhere. The time spent in a specific zone by a fish was calculated as the time
difference between its first and last detection in the zone and these durations were summed by zones
in order to calculate the total time spent in each zone. Since all fish were tagged during the warm
season, the total duration for this season is the time difference between the first detection of the fish
after tagging and 21* of December of its tagging year. When a fish left the lagoon complex for the
sea, we considered the fish to be Out of network. Migrations movements between the lagoon and
the sea were determined thanks to the three closest hydrophones to the sea: in the main channel
connecting the lagoon to the sea, and in Palavas and Carnon channels. Fish departed from the lagoon
when they were detected consecutively inside the lagoon and then at one of the three hydrophones,
followed by an interval with no detections inside the lagoon. Likewise, fish returned inside the
lagoon when they were detected at one of these three stations and then returned to being detected
inside the lagoon, in their home range. Mean time differences between a consecutive departure and

return were always measured.

Fish that were caught by fishermen during one of the season were discarded form this season and
the following analysis. Full warm season RI values for fish tagged in 2020 were not included as the
study stopped before the end this warm season. RI inside the Prévost lagoon and in other zones
were calculated for each fish and compared across all combinations of species and season. RI data
distribution was verified to be quasibinomial thanks to the descdist function (fitdistrplus package,
Muller & Dutang 2015). A linear generalized model was then applied on all individuals’ RI, with
species and season as factors (glm function, R Core Team 2019). Tukey post-hoc tests were used
to identify where any significant differences lay (emmeans function, emmeans package (Lenth

2021)). Homoscedasticity and independence of the residuals were verified visually.
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11.2.6.4. Fidelity within areas in the Prévost lagoon

RI in the Prévost lagoon was then broken down in the four different zones of the lagoon (West,
East, Center and Mussel farms; Fig II.1) and ranked by residence between each zone for each fish
(a RI for a zone is ranked 1 for a fish if its RI for this zone is the highest between the four, or ranked
4 if it is the lowest). RI were then compared between rankings for each combination of species and

season with a linear generalized model.

11.2.6.5. Home ranges

Overall home ranges were estimated for each species and season in the Prévost lagoon. Only
detections in the Prévost lagoon were used for calculations in order to compare home ranges of the
three species in the lagoon. Seasonal home ranges were calculated over the total study period using
kernel utilisation distributions (Worton, 1989). These home range estimations were calculated over
a grid with a 50 x 50 m resolution using the adehabitat package in R (Calenge 2006). We fixed a
kernel bandwidth to 119 m, which corresponded to the 50% probability of detection range in this
lagoon found by Richard et al. 2020 (see March et al. 2010).

Two individual home ranges per species have been chosen for their diversity in covered zones and sized

and displayed in Fig II.S.2.

11.2.6.6. Diel home ranges sizes

Home range sizes estimated from 50% and 95% KUD were calculated with the kernel area function
per individual, species and season for 50% and 95% percentages levels. Sizes were calculated for
each individual per season and species using the adehabitat package in R (Calenge, 2006) during
day and night. Day and night periods were determined using the sunriset function from maptools
package (Bivand & Lewin-Koh, 2021). Normality of home ranges’ size distribution was tested thanks
to a Shapiro test test but not verified. home range sizes distribution was verified to be gamma thanks to
the descdist function (fitdistrplus package, Muller & Dutang, 2015), a mixed generalized model was
then applied on all individuals’ home range sizes, where factors were species, season, photoperiod
(day or night) and presence probability (50% or 95%). Tukey post-hoc tests were used to identify
where any significant differences lay. Homoscedasticity and independence of the residuals were

verified visually.
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11.2.6.7. Diel and seasonal home range overlaps

In order to estimate changes in individual home ranges over time, overlaps derived from 50% and
95% KUD between day and night were calculated with the kerneloverlaphr (Calenge, 2006)
function. In order to standardize overlap calculation and only get positive values, the overlap area
was calculated as the proportion of the smallest home range area recovered by the largest of the
two. Overlaps data’s distribution is quasibinomial, a mixed generalized model was then applied on
all individuals’ overlaps, where factors were species, season, KUD size (50%, 95%) and time of the
day (day or night). Tukey post-hoc tests were used to identify where any significant differences lay.

Homoscedasticity and independence of the residuals were verified visually.

Overlap between home ranges derived from 50% and 95% KUD for each individual by seasons
were calculated following the same approach as day and night overlaps. Overlaps data’s distribution
being quasibinomial, a mixed generalized model was then applied on all individuals’ overlaps,
where factors were species, season and presence probability. Tukey post-hoc tests were used to
identify where any significant differences lay. Homoscedasticity and independence of the residuals

were verified visually.

11.2.6.8. Inter-annual site fidelity

In order to investigate the differences in site fidelity amongst the three species, we quantified and
categorised their inter-annual fidelity to the Prévost lagoon into four categories: a) fish that left the
lagoon before the cold season and didn’t return during the following full warm season, b) fish that
left the lagoon before the cold season and return during the following full warm season, c) fish that
stayed throughout the cold season and full warm season, d) fish that stayed throughout the cold
season but left the lagoon before the beginning of full warm season. If a fish is detected at least
twice during one of the seasons defined earlier, it is considered to be present in the lagoon during
this season as false detections were filtered out. Site fidelity percentages are calculated as the
number of fish included in each group for each species divided by the total number of tagged fish
during the partial warm season for each species, minus individuals caught during the partial warm
season. The capture rates correspond to the number of captured individuals throughout the study
divided by the total number of tagged fish, before removing the individuals which remained less

than two days inside the lagoon.

I1.3. Results

Of the tagged fish, 72 seabream, 59 seabass and 82 salema were successfully tracked from the 4™ of

May 2017 to the 1% of June 2021. The total dataset, after the cleaning and filtering process, comprised
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6 155 058 detections. Monitoring data are summarized in Tab I.S.1 and a chronogram illustrates

movements among the different zones of the lagoon for all individuals (Fig I1.2).

I1.3.1. Seasonal residence inside the lagoon complex

’

The residence index (RI) values are displayed in Fig I1.3. All three species mainly used “Prévost lagoon’
or “Out of network™ areas over all seasons, they rarely ventured out to other areas (“Other lagoons”,
“Lez river”, “Rhone to Séte canal” and “Channels”; 4 = 16 % residence on average for these four zones

across all seasons).
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Figure I1. 3. Residence indexes of each species during each season in function of the zone defined in
Fig I1.1. The boxplots represent the median, hinges and whiskers of RI values calculated for each fish,
for a given species, zone (Pl : “Prévost Lagoon”, ON : “Out of n etwork”, OL : “Other lagoons”, RS :
“Rhone to Sete canal”, LR : “Lez River”, C : “Channels”) and season and dots represent the outliers.
A common superscript in the white boxes indicates no significant difference in the mean Rl between
species for letters and seasons for symbols (generalized mixed model, p < 0.05). The asterisk between
“Prévost lagoon” and “Out of network” boxes indicates a significant difference between both zones for
a given species and season (generalized mixed model, p < 0.05). The number of fish for a given
combination of species and season is indicated in the white boxes at the top of each subplot.

During both warm seasons, gilthead seabream and seabass spent the vast majority of their time inside
the Prévost lagoon (e.g. full warm season - FWS: gilthead seabream : 67 + 27 %, seabass : 91 + 24 %j;
Fig 11.3); whereas salema shared their time between the Lagoon and Out of the network (e.g 38 + 24 %
and 44 + 28 % respectively for FWS in the Prévost Lagoon and out of the network). It is worthwhile
noting that, within the lagoon complex, gilthead seabream and salema were never detected in freshwaters
in the Lez river and rarely detected in the Rhone to Séte Canal, or in Other lagoons but they did use the
Channels to connect with the sea. Most of salema’s departures and returns happened around 3 h after
sunset and 3h before sunrise (Fig 11.S.3 and I1.S.4). Seabass did venture into the Rhone to Séte canal
and into freshwaters, especially during the partial warm season (4 + 16 %) and full warm period (0.68

+1.15 %).

During the cold season, gilthead seabream and salema were mainly Out of network (respectively 88 +
14 % and 76 + 33 %). Seabream detected in winter are the individuals which inter-annualy came back

early March inside the lagoon. Seabass were significantly still more resident in the lagoon (RI = 68 +
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29 %) than Out of network during the cold period (RI = 24 + 24 %), but spent significantly more time

Out the network during that period than during the warm season (e.g. full warm season : 0.58 £+ 0.94).

I1.3.2. Fidelity within areas in the Prévost lagoon

Residence indexes for each zone are shown for each individual in Fig I1.4. Individuals’ RI for zones
ranked as 1 (the most used by individuals) was always significantly higher than RI for other 3 zones
they used, independently of the species and seasons, meaning that each individual remained significantly

in a specific zone during each specific season (Fig 11.S.2).
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Figure Il. 4. Ranking of the residence indexes in the Prévost lagoon between zones (West, East,
Center and Mussel farms) of each species during each season in function of the zone defined in Fig
IL.1. The boxplots represent the median, hinges and whiskers of RI values calculated for each fish, for
a given species, zone and season and dots represent the outliers. The asterisk between “Ranking 1" and
“Ranking 2" indicates that the RI associated to the zone where fish are the most resident is significantly
higher than Rl in other zones for each fish (generalized mixed model, p < 0.05). The total number of
fish for a given combination of species and season is indicated in the white boxes at the top of each
subplot, the coloured numbers indicate the number of fish for a given combination of species, season,
and zone for rank 1, according to the colour legend.

I1.3.3. Space utilization inside the lagoon

11.3.3.1. Home ranges

Species home ranges within the Prévost lagoon are shown in Fig I1.5. The three species rarely explored

the West and East. During the warm season, seabream home range was centered around the Mussel
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farms and the Center. Seabass tended to venture further north of the lagoon towards the connection with
the Rhone to Séte canal and therefore their home range was around the center of the lagoon, stretching
towards the opening to the Rhone to Séte canal. Salema home range was centered around the Mussel
farms. This space utilization by the species inside the lagoon can also be observed on Fig I1.4, with a

different number of individuals being most resident in each zone.
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Figure II. 5. Home ranges of the three species calculated as kernel distributions between warm
seasons and the cold season.

During the cold season, home ranges were more centered for all species around the Mussel farms close
to the connection with the sea (Fig IL.5). Global home range sizes are displayed in Tab II.S.2 and were

all relatively small (95% KUD ranging from 0.612 to 1.988 km? for all season and species).
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11.3.3.2. Seasonal diel Home range size and overlap

Day and night home ranges’ sizes are presented in Fig I1.6. Home range size did not vary between day
and night for any combination of species and season expect for salema during warm seasons, when home
range at night (0.52 + 0.22 km2 for home ranges derived from 95% KUD) was significantly lower than
home range during the day (0.7 £ 0.32 km2 for home ranges derived from 95%). The 24h mean
individual core area (50% KUD derived home range) size was 0.13 = 0.07 km2 for gilthead seabream,
0.13 = 0.05 km?2 for seabass and 0.14 = 0.08 km?2 for salema. Considering that the Prévost lagoon has

an area of 2.5km? the individual area used daily was small.

There was a very high overlap of home ranges for each fish between day and night (95 + 6 % for home
ranges derived from 95% KUD in average for all seasons and species, Fig I1.7). There was globally no
significant seasonal difference between overlap means for each species, except for salema which
displayed a significantly lower overlap between day and night home ranges during the full warm season.

That is, salema might be the only species to have different home ranges between day and night.
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Figure I1. 6. Home ranges’size derived from 50% and 95% KUD presence probability between day
and night for all three species and seasons. Each panel displays the median, hinges, whiskers and
outliers of all individual home range size values between day and night for a given season and species.
A common superscript in the white boxes indicates no significant difference in the mean home range
size between species for letters and seasons for symbols (generalized mixed model, p < 0.05). The black
asterisk between “Day” and “Night” boxes indicate a significant difference in home range size between
day and night for a given species, season and presence probality (generalized mixed model, p < 0.05).
The number of fish for a given combination of species and season is indicated in the white boxes at the

top of each subplot.
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Figure II. 7. Overlap between home range areas for home ranges derived from 50% and 95% KUD
between day and night for all three species and seasons. Each panel displays the median, hinges,
whiskers and outliers of all individual overlap values between for a given season and species. A common
superscript in the white boxes indicates no significant difference in the mean overlap between species
for letters and seasons for symbols (generalized mixed model, p < 0.05). The asterisk between “50” and
“95” boxes indicates a significant difference between both presence probability for a given species and
season (generalized mixed model, p < 0.05). The number of fish for a given combination of species and
season is indicated in the white boxes at the top of each subplot.
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11.3.4. Inter-annual lagoon fidelity

11.3.4.1. Site fidelity and capture percentages

All species displayed a degree of inter-annual fidelity to the lagoon (Tab II.1, Fig I11.2). Gilthead
seabream performed pronounced annual migrations Out of network, all left the lagoon together before
the cold season (6th of October = 6 days) and some individuals then returned the following warm season
(31st of March £ 13 days). 42% of individuals returned at the beginning of the next full warm season;
the 5% of individual detected during the cold season were individuals that returned early March, at the
end of the cold season (Fig 11.2). By contrast to seabream, most seabass remained in the lagoon the entire
time. 41% of seabass never came back when they left the lagoon before the cold season, 39% stayed
throughout the study period and 20% did not come back when they left the lagoon during the cold period.
Regarding salema, 55% displayed inter-annual fidelity to the lagoon; 27.5% of them left before cold
season and came back for the full warm season, the other 27.5% remained in the lagoon during the cold
season and throughout the full warm season. Estimated captures rates for each species are displayed in

Tab II.1.

Table I1. 1. Percentages of inter-seasonal fidelity to the lagoon for each species between their Partial
Warm Season (PWS) and next two seasons (FWS = Full Warm Season; CS = Cold Season).

Depart Depart Stay during  Stay during Capture
before CS before CS CS and FWS CS and rate
and don’t and return depart
return for for FWS before FWS

FWS
Seabream 58% 37% 5% 0% 17%
(n=65)
Seabass 41% 0% 39% 20% 31%
(n=46)
Salema (n=80) 44% 27.5% 27.5% 1% 7%
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11.3.4.2. Seasonal home range overlap

Overlaps between PWS, CS and FWS seasons for all individual home ranges are shown in Fig I1.8. The
overlap was high (93 + 9.9 % for home ranges derived from 95% KUD in average for all seasonal
overlaps and species) with no significant difference between mean overlaps among species or across

seasons. That is, from one season to the next, individuals used the same area in the lagoon.
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Figure Il. 8. Overlap between home range areas, based upon 50% or 95% KUD, between seasons for
S. aurata, D. labrax and S. salpa. Panels show median, hinges, whiskers and outliers of all individual
overlap values between both seasons indicated in the left sidebars. The number of fish for a given
combination of species and season is indicated in the white boxes at the top of each subplot.
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I1.4. Discussion

Using a robust acoustic telemetry dataset of more than six million detections collected from 213 fish
(mean=27 985, SD =31 747, min = 2, max = 206 258), this study provides novel understanding of the
movements of three coastal marine fish species over more than 40 months. Results reveal the important
role that coastal lagoons play in their adult life cycles and unravel some key questions about their spatial

ecology. Notably, how they use the lagoon within feeding seasons and their fidelity over seasons.

The notion, however, of a season may not be similar at a species’ perspective. The three species are
known to exploit lagoons during spring and summer (Verdiell-Cubedo et al., 2007 ; Dufour et al., 2009
; Mercier et al., 2012 ; Tournois et al., 2017) and mainly reproduce at sea from December to February
(Lo Bianco, 1909; Rafail, 1971 ; Barnabé, 1972 ; Lasserre, 1976). In order to standardize temporal
analysis and enable comparisons of metrics amongst species, we arbitrary defined a common timeframe
based on astronomical seasons. Such an approach has the advantage of being independent of in vivo
environment yearly variations (e.g. temperature) that may fluctuate from year to year and influence
differently the space use of each species (Magnuson et al., 1979). If such an approach can be questioned,
it permits the capture of main patterns of movement, based on the major environmental shift represented
by winters versus other seasons in temperate countries (Claridge et al., 1986). One of the issues we
faced, however, was that the data from the first tagging season (i.e. partial warm season - PWS) was
incomplete, complexifying the comparisons between PWS and full warm season (FWS). Looking in
detail at the data, we found that main results from both seasons were very similar among species with,
however, an individual variability that was far greater during the PWS than FWS (e.g. Fig 11.3). This
could be attributed to the fact that not all the warm months were included in the PWS (tagging last from
May to September), and that a lot more individuals were included in the analysis (e.g. seabream PWS
n=66, FWS n=27; Fig I1.3). Therefore, both warm seasons will be hereafter considered together as a

single warm season.

Another matter of concern was the effect of maturity and sex on spatial behaviour and spawning
migration, as both influence space use in marine fishes (Shapiro 1986, Miranda et al., 2008, Jonsson &
Gravem 1985). None of these species are sexually dimorphic. As protandrous hermaphrodites, sex and
associated maturity are usually determined by size for S. aurata and S. salpa, but are highly variable for
both species according to individuals and areas (Lasserre, 1976 ; Chaoui, 2006 ; Bruslé-Sicard &
Fourcault, 1997 ; Criscoli et al., 2006). For seabass, size at maturity depends on sex (Barnabé, 1976)
and sex of individuals could not be assigned. We, therefore, could not investigate the effect of sex or

maturity on the behavioural patterns of the three species.
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I1.4.1. Residence and space utilization inside the lagoon during the warm season

Given that lagoons are particularly productive areas along the coastline, due to the input of terrestrial
nutrients, it is not surprising that marine fishes often use these ecosystems as feeding grounds (Milardi
et al., 2019). The Prévost lagoon is very small (2.5 km?) situated in the middle of vast lagoon complex
interlinked by channels that stretch over 55 km from Thau lagoon (Séte, 70 Km?) to the Mauguio lagoon
(30 km?), in which all three species are commonly found (Franco et al., 2008). Being directly connected
to the sea, the Prévost lagoon could act as a primary entrance point to the entire lagoon complex.
However, the results suggest that none of the species use the Prévost lagoon as a mere transition zone
because, once detected inside it, they are rarely then detected in other adjacent zones (Fig I1.3). Seabass
can tolerate low salinity environments down to 0.5 %o (Chervinsky, 1974) and was the only species to

venture into freshwater of the Lez river, possibly to forage (Fig 11.3, Vazquez & Muifioz-Cueto 2014).

However, the three species showed divergent use of the Prévost lagoon itself. Seabass displayed the
highest fidelity to the lagoon during the warm season (>90% of fidelity) with very few excursions at
sea. The seabream also displayed fidelity to the lagoon (>60% of residence) but also performed short
stochastic excursions out to sea during the warm season (Fig I1.2). A high residence in seasonal foraging
grounds has been already reported for D. labrax in an estuary in southern Ireland (Doyle et al., 2017),
for S. aurata in Ria Formosa lagoon (Abecasis et al., 2008), and also for other sparid species (Abecasis
et al., 2009). However, with the exception of Doyle et al., 2017, all other studies investigated fidelity
mainly based on short-term tracking and relatively low sample size. Our large dataset on residence
confirms that coastal lagoons play a critical role over time as foraging grounds in the life cycle of seabass
and seabream (Able et al., 2014). Salema spent a significant time at sea with daily excursion in the
lagoon (>40% of residence Out of network). Salema movements between lagoons and the sea may be
less predictable than gilthead seabream or seabass (Kara & Quignard, 2018b), we found that stochastic
movements between the lagoon and the sea happened daily, mainly at dusk and dawn (Fig I1.S.3 and
I1.S.4). An increase in activity at sunrise and sunset is well known in fishes (Helfman 1986) and was
reported by Jadot et al., 2006 in S. salpa at dusk and dawn. This could have led to more intense stochastic

migration density, increasing the residence Out of network.

It is worthwhile noting that this high fidelity to the lagoon is more than just to the lagoon itself. All three
species seemed to be particularly faithful to specific zones of the lagoon (Fig 1.4 and I1.5 and 11.S.2).
Generally, the three species shared the same core area in the center and around the sea farm, with the
exception of the gilthead seabream that also used the east and west zones (Fig I1.4). Looking at the home
range size, this small scale fidelity is more apparent, with for instance their 50% core representing 5%
of the total surface of the Prévost lagoon for seabream and seabass and 7.2% for salema (Fig 11.6). Day
and night home ranges had similar sizes and overlap between their day and night home ranges were very

high (>90%, Fig 11.6 and I1.7), which suggest that seabream and seabass did not display diel patterns in
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space utilization and displayed similar spatial patterns in the lagoon during day and night. This behaviour
is confirmed by other studies which show that diel activity patterns is very consistent across individuals
for these species (Bégout & Lagardére 1995 ; Anras et al., 1997 ; Abecasis et al., 2008). However salema
displayed smaller home ranges at night than during the day (Fig I11.6) and lower day/night home range
overlap than other species (Fig 11.7), which suggest that salema displayed night resting, as reported by
Jadot et al., 2006.

Little is known about the size of foraging areas used by coastal fish or how much time they spend at
particular foraging locations (Mather et al., 2009 ; Doyle et al., 2017). Although such a small home
range in coastal lagoons for salema and seabream is in agreement with two previous studies (Abecasis
et al., 2008 ; 2012), home ranges of seabass in coastal lagoons have never been estimated before. In
estuaries, this species seems to be restricted to small areas of about less than 3 linear km (Pita & Freire
2011 ; Doyle et al., 2017). Fish home range size and fidelity at foraging grounds is often associated with
territorial behaviour (Armstrong 1947, Low 1971) or food availability (Hansen & Closs 2005).
Seabream are very territorial (Folkedal et al., 2018) and have been observed to display social hierarchy
in tanks (Papadakis et al., 2016) for access to food (Karplus et al., 2000) or space (O’Connor, Metcalfe
& Taylor, 2000). This may explain such strong site fidelity at fine scale. Little is known about
territoriality of seabass, while salema are not territorial. Thus, territoriality cannot explain their small
home range sizes of all three species. However, territory size is predicted to be smaller at high population
densities and with increasing food availability (Cowlishaw, 2014). The observed differences in space
utilization inside the lagoon, by the three species, are more likely to be attributed to their different trophic
ecologies, as foraging is one of the primary determinants of movement in fishes (Phiri & Shirakihara,
1999). Fish define their home range where the food is neither limiting nor widely used by other species
(Barnes 1989). Given that S. salpa is the only fish algae grazer in the lagoon, competition for resources
is limited. By contrast, seabream and seabass are carnivores and may compete for the same prey
(Barnabé, 1976 ; Andrade et al., 1996 ; Pita et al., 2002 ; Vazquez & Mufioz-Cueto 2014). This could
explain why overall salema had individual larger home ranges than seabream and seabass. However,
with few available information on food availability and habitat structure in the lagoon, further research
about fish assemblages and prey distribution is needed to better understand the links between space

utilisation and food availability.

I1.4.2. Spawning migration and overwintering

Migratory behaviour from feeding to spawning habitat is a trait common to many animal groups, from
invertebrates to large mammals (Dingle & Drake, 2007 ; Shaw et al., 2016). Migratory species travel at
regular intervals that are consistent among years in response to specific environmental cues or migration

triggers (Hodgson & Quinn, 2002; Hinch et al., 2006 ; Jones & Petreman, 2015). Therefore spawning
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migration are typically very synchronized in order to avoid unfavourable conditions and arrive at
destination at an appropriate time when environmental conditions are suitable (Crossin, 2009).

Seabream are known to perform ontogenic migrations (Lasserre, 1976 ; Mercier et al., 2012 ; Tournois
et al., 2017) between their foraging sites in coastal lagoon (Arias, 1976 ; Suau and Lopez, 1976 ; Arias,
1980 ; Pita et al., 2002 ; Chaoui et al., 2006) and spawning sites at sea (Audouin, 1962 ; Mercier et al.,
2012). They spawn in winter from November to February with a peak in January-February (Audouin,
1962); so do Mediterranean seabass populations, which migrate to sea to spawn from December to
March with a peak in January (Rafail, 1971 ; Barnabé, 1972 ; Bouain, 1977 ; Kara, 1997). Little is
known about salema migratory patterns, they spawn at sea with two distinct spawning periods along the
Italian coast: one in spring, from March to May, and the other in autumn, from the end of September to

November (Criscoli et al., 2006).

We found that all three species showed a strong but contrasted pattern of spawning migration. Seabream
left the lagoon in a synchronized manner (6" of October +/-6 days, Fig 11.2) at the end of the warm
season. In the case of spawning migrations, the finely tuned association between the migrating organism
and its migration triggers ensures that migratory movements are initiated when environmental
conditions are optimal for reproduction and survival of offspring (Crossin, 2009). Such a synchronized
departure is most probably triggered by environmental factors, such as temperature (Lehodey et al.,
2006) or photoperiod (Lennox et al., 2016). Water temperature in the Prévost lagoon can be low during
the cold season (9.5 + 2°C from December 2017 to March 2018, Richard et al., 2020) and gilthead
seabream is sensitive to low temperature (Ibarz et al., 2003). Seabream probably stayed at sea until
March to avoid these cold temperatures, and then came back when the temperature rose again to feed

and grow during the warm season.

Seabass migration was less synchronised than gilthead seabream and more dispersed in time, (Fig I1.2,
average departure across all years was the 1 of November + 15 days). Individual migration from a
coastal lagoon has never been measured before in D. labrax. However, Doyle et al. (2017) found that
most tagged seabass left their feeding ground in estuaries within 6 weeks, between October and
November, which closely corresponds to our dates and dispersal of departures. It seems therefore that
these migrations were most probably for spawning purposes. What trigger these departures for migration
is not known, but temperature is mostly also suspected (Barnabé, 1976). Location of breeding sites for
seabass in the Gulf of Lion is poorly documented. Several spawning sites are known to exist all along
the coast of the Gulf of Lion some possibly being not far from their feeding grounds (Dufour et al.,
2009), a proximity that may explain the highest density of stochastic migrations in November and
December (Fig I1.2). Unlike seabream, 59 % of tagged seabass were able to overwinter inside the lagoon
(Tab II.1). Seabass are likely more resilient to cold temperatures than seabream. Indeed seabass is a
eurythermal species and juveniles can tolerate temperatures up to 4.1 to 6.77 °C (Dendrinos & Thorpe,

1985 ; Venturini et al., 1992 ; Diilger et al., 2012) but stop feeding at 7°C (Kara & Quignard, 2018a).
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Therefore some individuals were very likely still able to feed inside the lagoon during the cold season,
especially since home range size was similar than during the warm season, suggesting that space

utilization during warm and cold season was also similar (Fig IL.5).

Salema departed in average around the same date (Fig 11.2, 24" of September + 12 days) as seabream
but in a less synchronized way. Given that their spawning season starts in late September (Criscoli et
al., 2006), we can assume that these migrations are linked to spawning. Salema spawning sites locations
in the Gulf of Lion and environmental trigger of breeding seaward migrations are unknown but since
their mean departure date is close to seabream’s we can assume that the same environmental cues could
trigger departures from the lagoon. On the contrary of seabream, a few individuals were able to remain
inside the lagoon during the cold season but not as much as seabass, since residence Out of network
during the cold season was significantly higher than inside the lagoon. Little is known about salema’s
tolerance to cold water but Van der Walt 2019 estimated that their Critical Minimum Temperature was
in average 7.1°C. Ectothermic organisms in the temperate zone exhibit phenotypic plasticity in response
to changes in environmental factors such as temperature, producing what has been termed a norm of
reaction over an environmental gradient (Scheiner, 1993). Gibbons et al., 2016 for example showed that
marine sticklebacks became as tolerant as freshwater sticklebacks to winter conditions when acclimated
to cold temperatures. It is then possible that individuals which displayed fidelity to the lagoon all year

round acclimated to winter conditions inside the lagoon.

11.4.3. Inter-annual fidelity to the lagoon

While inter-annual fidelity to foraging locations is known in many large marine vertebrates (Jorgensen
et al., 2010 ; Meyer et al., 2010 ; Schofield et al., 2010), relatively few studies have documented inter-
annual fidelity to foraging locations in coastal migratory marine fish. We found a strong fidelity of the
three species to the Prévost lagoon over yearly seasons (Tab II.1, Fig I1.2). A total of 42% of the
seabream tagged during the warm season were observed back in the lagoon after their seasonal

migration, a fidelity already recorded for that species by Andouin (1962) in a Mediterranean lagoon.

A total of 39 % of the seabass were found in the lagoon the year after the tagging (Tab II.1). This
behaviour was described with seabass which inter-annually come back from off-shore to coastal feeding
grounds in Pawson et al. (2007) (55% return rate using mark-recapture) and Doyle et al. (2017) (93%
return rate using acoustic telemetry) respectively in England and Ireland. If we count the fish which
remained inside the lagoon throughout cold and full warm season and those which left the lagoon before
cold season and came back during full warm season, salema were 55% inter-annually faithful to the
lagoon. Such an Inter-annual feeding site fidelity to feeding grounds has never been recorded in S. salpa
before. Overall inter-annual site fidelity to the lagoon confirmed that this productive ecosystem appears

to be important in the life cycle of these three species, which is even more supported by the fact that
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some seabass and salema were annually resident inside the lagoon. This inter-annual site fidelity is
probably related to the presence of seasonally predictable and energetically valuable prey resources
(Driggers et al., 2014) for our three species that insures their physiological needs during the growth

phase.

It is worthwhile noting that these inter-annual site fidelity rates were probably underestimated. Seabream
and seabass are highly targeted by the Mediterranean French artisanal fishery (respectively 960t and
250t in 2018, Weiss et al., 2019). Landings of salema in this fishery per year is however relatively lower
(0.5ME€ for 100t, Weiss et al., 2019). Based on the fact that we estimated that between 7% and 31% of
the individuals according to species were fished inside the lagoon during the study period, and that
fishing pressure at spawning sites is suspected to be higher (Sadovy de Mitcheson et al., 2013), we
believe that individuals that departed from the lagoon faced a high probability of being caught by
professional or recreational fisheries (e.g. Erisman et al., 2011). Our fidelity estimates should therefore
be considered lower bound estimate for these species. Interestingly the less targeted species, salema, is

the one that showed the highest inter-annual fidelity rate.

The three species were not only faithful to the Prévost lagoon during different seasons but also displayed
fine-scale site fidelity inside the lagoon. Overlaps amongst home ranges for the three species over
seasons were very high (>80%, Fig I1.8 and I1.S.2), showing that individuals tended to frequent the same
specific habitats they used the previous year. This inter-annual site fidelity behaviour has been recorded
before for D. labrax. Pawson et al., 2007 ; Doyle et al., 2017 showed that most of seabass that returned
to their feeding ground did so to very localised coastal foraging areas. However it is the first time that
such fine scale inter-annual site fidelity has been recorded for both gilthead seabream and salema, two
species that also displayed short term homing ability (the abilty to come back to their home range after
being transported away from it) by going back to their capture sites after being release several kilometres
away from it (Abecasis et al., 2008 ; Jadot et al., 2002 ; 2006). Fine scale site fidelity over years is also
found in marine reptiles (Siegwalt et al., 2020), birds (Baylis et al., 2015) and fishes (Martins et al.,
2017) most probably because of familiarity with the area, territoriality and foraging efficiency, all

benefiting reproductive success (Lopez-Sepulcre & Kokko, 2005 ; Martins et al., 2017).

I1.5. Conclusions

We confirmed that the Prévost lagoon was used extensively as a seasonal foraging ground by adult
seabream, seabass and salema. Despite different space utilization inside the lagoon during the feeding
season, probably linked with different trophic ecologies and habitat requirements, all three species
displayed (1) a high residence inside the lagoon during the feeding season and (2) a high rate of inter-
annual fine scale fidelity to specific smaller areas inside the lagoon. This confirms that Mediterranean

lagoons are key habitats in the life cycle of these species. In the light of our results, two key points
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should be given priority in future investigations. The first is to better understand what those individuals
do while at sea, where they go and for what purpose, and which threats they face. Such understanding
may provide a broader picture of their regional movements and highlight other key areas at sea for their
life cycle, such as spawning areas (Verlaque, 1990 ; Dufour et al., 2009 ; Lett et al., 2019) and migratory
corridors (Van der Walt, 1998 ; Mercier et al., 2012 ; Vazquez & Muinoz-Cueto, 2014). The second issue
would be to better understand which environmental parameters drive movements, both seasonal and
stochastic, between the lagoon and the sea. Assuming that Mediterranean coastal lagoons will most
probably be heavily affected by climate change in the next 50 years (Cramer et al., 2018), such
knowledge will allow assessment of potential impacts on the space used by these species. Finally, almost
no management strategies are currently enforced for those species, with current stock status unknown
but most probably highly exploited given the current over-exploitation of the Mediterranean sea (FAO
2018). A better understanding of the spatial utilization of coastal lagoons by these three species will help
decision-makers to adapt management measures regarding the fisheries inside lagoons (Cooke et al.,

2016 ; Lowerre Barbieri, 2019 ; Duarte de Paula Costa et al., 2018).
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I1.6. Supplementary materials

11.6.1. Tables

Table I1.S. 1. Monitoring data for each individual of each species. The number of days detected
corresponds to the number of days a fish was detected at least once by one of the hydrophones. The
number of hydrophones corresponds to the number of hydrophones which detected at least once a fish.
The total period of detection corresponds to the number days between a fish’s first and last detection.

Fish number  Release date Fishing Species Fork length Weight (g) Tag format Battery  Number of Number of Number of Total
(dd/mm/YYYY) technique (mm) life (day)  detections receivers days period
detected
of detection
(day)
1 02/05/2017 Capechade Seabass 355 489 V9-1x 579 27 8 2 2
2 02/05/2017 Capechade Seabass 316 391 V9-1x 579 4742 17 128 188
3 02/05/2017 Capechade Seabream 222 182 V9-1x 579 2063 12 10 10
7 11/05/2017 Capechade Seabream 220 229 V9-1x 579 548 16 26 52
9 12/05/2017 Capechade Seabream 224 194 V9-1x 579 1704 20 10 36
11 12/05/2017 Capechade Seabream 237 259 V9-1x 579 594 17 3 3
14 15/05/2017 Capechade Seabream 234 240 V9-1x 579 545 10 12 433
15 15/05/2017 Capechade Seabass 275 252 V9-1x 579 28957 19 179 181
16 15/05/2017 Capechade Seabass 283 268 V9-1x 579 39738 29 306 405
17 15/05/2017 Capechade Seabass 272 238 V9-1x 579 110904 23 514 582
26 19/05/2017 Fish trap Seabream 180 117 V9-1x 579 924 15 10 138
28 19/05/2017 Fish trap Seabream 240 259 V9-1x 579 976 8 33 49
30 19/05/2017 Fish trap Seabass 241 154 V9-1x 579 1096 12 9 9
33 22/05/2017 Capechade Seabass 331 445 V9-1x 579 1874 14 40 65
34 22/05/2017 Capechade Seabass 403 854 V9-1x 579 9359 18 105 105
35 22/05/2017 Capechade Seabream 183 108 V9-1x 579 393 10 3 3
36 22/05/2017 Capechade Seabream 274 378 V9-1x 579 53797 20 328 509
38 22/05/2017 Capechade Seabream 222 200 V9-1x 579 7265 25 100 393
39 22/05/2017 Capechade Seabass 290 282 V9-1x 579 34564 23 281 319
40 22/05/2017 Capechade Seabass 216 126 V9-1x 579 525 1 50 221
42 22/05/2017 Capechade Seabass 280 278 V9-1x 579 20319 18 153 153
43 22/05/2017 Capechade Seabass 272 240 V9-1x 579 21482 23 397 538
44 22/05/2017 Capechade Seabass 282 261 V9-1x 579 64 10 3 3
45 22/05/2017 Capechade Seabass 229 157 V9-1x 579 4610 16 88 212
51 02/06/2017 Fish trap Seabream 183 118 VO-1x 579 294 6 2 2
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Table IL.S. 2. 50% and 95% KUD derived home ranges’ sizes for all species and seasons. Values are in

km?.

Percentage level for KUD derived Species

home range estimation

50% Seabream Seabass Salema
Partial warm season 0.297 0.305 0.153
Cold season 0.241 0.224 0.126
Full warm season 0.227 0.249 0.171
95% Seabream Seabass Salema
Partial warm season 1.988 1.459 1.248
Cold season 0.961 1.079 0.612
Full warm season 1.613 1.057 1.173
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I1.6.1. Figures
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Figure IL.S. 1. Total lengths of tagged individuals. Boxplots displays the median, hinges, whiskers and
outliers of all individuals’ total length values between species. The number of fish for a given species is
indicated in the white boxes at the top of each boxplot.
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Figure I1.S. 2. Individual home ranges of two fish per species per seasons calculated as kernel
distributions. Individuals’ sizes are total lengths.
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Figure ILS. 3. Departure (n=78) and return (n=76) density of tagged salema in and out of the Prévost
lagoon in function of the time difference between movement time and sunrise time. The area below
the curve represents the proportion of all movements which happened at the corresponding time
difference between movement time and sunrise time.
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Figure ILS. 4. Departure (n=78) and return (n=76) density of tagged salema in and out of the Prévost
lagoon in function of the time difference between movement time and sunrise time. The area below

the curve represents the proportion of all movements which happened at the corresponding time
difference between movement time and sunrise time.
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swimming gilthead
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Résumé

Les techniques classiquement employés en écophysiologie testant a mesurer le taux métabolique de
poissons en nage libre impliquent toujours leur confinement ou entrave mais 1’effet de cette condition
d’étude sur la mesure de leur taux métabolique est inconnu. Aussi, L implantation de capteurs archives
de la fréquence cardiaque permettrait I’estimation de ce taux métabolique en nage libre mais cette
technologie n’a été que treés récemment employé sur les poissons et n’a jamais été testé sur les daurades
sauvages (Sparus aurata). Dix daurades ont ¢té équipées de capteurs de fréquence cardiaque intra-
péritonéaux afin d'étudier leurs réponses physiologiques a I'hypoxie et au réchauffement. Ces réponses
ont été comparées lorsque les poissons nageaient librement dans un bassin en banc ou confinés dans des
chambres métaboliques individuelles. Apreés l'implantation des capteurs sous anesthésie, la fréquence
cardiaque (fy) est redevenue stable apreés 60 heures et a des valeurs basales déja établies pour I’espéce.

La fréquence cardiaque moyenne a ensuite toujours ¢té significativement plus basse dans le bassin de
nage que dans les chambres métaboliques en normoxie et a 21°C deux heures avant le début des
expériences. Lors de I’hypoxie progressive (saturation en oxygene de 100 % a 15 %), la fi moyenne
dans le bassin de nage était significativement plus basse que dans les chambres métaboliques jusqu’a
une pression partielle en oxygéne de 40%, puis une bradycardie significative dans les deux conditions
de rétention a été observée aux niveaux inférieurs de saturation en oxygéne. La mesure simultanée de
l'accélération tri-axiale a révélé que l'activité spontanée, calculée a partir de la variance de 'accélération
(VAR4), était faible et stable en hypoxie. Le réchauffement (21 a 31°C) a provoqué une tachycardie
progressive mais sans différence significative entre les conditions de rétention. La VAR, moyenne était
cependant significativement plus élevée dans le bassin pendant le réchauffement, avec une relation
positive entre la VARy et la fy pour tous les niveaux de températures. Par conséquent, l'activité
spontanée a contribué a augmenter la fi des poissons dans le bassin de nage pendant le réchauffement.
En combinant les données d'hypoxie et du réchauffement, une relation linéaire hautement significative
a pu étre établie entre la fyet la VAR, L augmentation de la fi des poissons liée au stress induit par le
confinement indique que les techniques de respirométrie classiquement utilisées peuvent biaiser les
estimations de taux métaboliques qui en découlent. L’utilisation de capteurs archives permettant de
mesurer la réponse cardiaque et comportementale de poissons sauvages en nage libre est donc fortement

recommandée afin d’étudier I’'impact de I’environnement sur leurs mouvements.

Mots clés : fréquence cardiaque, accélération, bio-logging, respirométrie, Star-Oddi, confinement,

saturation en oxygene, Sparus aurata
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Cardiac and behavioural responses to hypoxia and warming
in free-swimming gilthead seabream, Sparus aurata

Alexandre Mignucci', Jéréme Bourjea’, Fabien Forget!, Hossein Allal?, Gilbert Dutto?, Eric Gasset® and

David J. McKenzie?

ABSTRACT

Gilthead seabream were equipped with intraperitoneal biologging
tags to investigate cardiac responses to hypoxia and warming,
comparing when fish were either swimming freely in a tank with
conspecifics or confined to individual respirometers. After tag
implantation under anaesthesia, hearl rate (f,) required 60 h to
recover to a stable value in a holding tank. Subsequently, when
undisturbed under control conditions (normaoxia, 21°C), mean fy was
always significantly lower in the tank than in the respirometers. In
progressive hypoxia (100% to 15% oxygen saturation), mean £ inthe
tank was significantly lower than in the respirometers at oxygen levels
down to 40%, with significant bradycardia in both holding conditions
below this level. Simultaneous logging of fri-axial body acceleration
revealed that spontaneous activity, inferred as the variance of
external acceleration (VAR,), was low and invarant in hypoxia.
Warming (21 to 31°C) caused progressive tachycardia with no
differences in f between holding conditions. Mean VAR, was,
however, significantly higher in the tank during waming, with a
positive relationship between VAR, and fy across all temperatures.
Therefore, spontaneous activity contributed to raising fy of fish in the
tank during warming. Mean f; in respirometers had a highly
significant linear relationship with mean rates of oxygen uptake,
considering data from hypoxia and warming together. The high fy of
confined seabream indicates that respirometry techniqgues may bias
estimates of metabolic traits in some fishes, and that biologging on
free-swimming fish will provide maore reliable insight into cardiac and
behavioural responses to environmental stressors by fish in their
natural environment.

KEY WORDS: Heart rate, Acceleration, Biologging, Respirometry,
Star-Oddi, Confinement, Oxygen saturation, Teleost

INTRODUCTION

Cardiac performance is a core determinant of the ability of fish
to survive and thrive in their environment, especially under
challenging environmental conditions (Eliason and Anttila, 2017;
Farrell and Smith, 2017; Stecvk, 2017). For instance, hypoxia,
a reduced availability of dissolved oxygen, is a common stressor in
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aquatic habitats (Diaz and Rosenberg, 2008) that challenges the
ability of the heart to ensure tissue oxygen supply (Randall, 1982;
Taylor, 1992). Most fish are ectotherms, so Increases in water
tempemature have direct thermodynamic effects on their metabolic
rate and consequent oxygen demand, which the heart must be able
to espond to (Cossins and Bowler, 1987; Rodgers, 2016 Schulte
et al., 2011). Investigating how the fish heart responds to hypoxia
and warming is of increasing relevance, because of the hypoxic
episodes and summer heatwaves that are occurring in many aquatic
ecosystems as a result of global change (Altieri and Diaz, 2019;
Costa and Barletta, 2016; Eliason and Anttila, 2017; Stecyk, 2017;
Stillman, 2019).

The primary cardiac response to progressive hypoxia in fish is a
slowing of heart mte (fn), known as hypoxic bradycardia (for
detailed review, see Famell, 2007; Stecyk, 2017; Taylor, 1992).
Although bradycardia is achemoreflex response, there is still debate
about its actual functional sigmificance for hypoxia tolerance
(Farrell, 2007: Joyce et al., 2016; McKenzie et al., 2009; Stecyk,
2017). When progressively warmed, fish exhibit increased fi, a
tachycardia that may have multiple contributing mechanisms
(Eliason and Anttila, 2017). It presumably serves to meet the
mereased oxygen demands caused by thermal accelemtion of
metabolism, such that the intrinsic capacity to raise fi; may be a
determinant of a species’ upper tempemture tolerance (see Eliason
and Anttila, 2017, for a detailed review). Although these cardiac
responses to hypoxia and warming have been described in multiple
species, this has almost exclusively been from acute experiments
under controlled conditions with animals confined in some way and
instrumented with wires connected to a measurement device
(Eliason and Anttila, 2017; Stecyk, 2017). Very little is known
about cardiac responses to hypoxia and temperature in free-
swimming fish (Claireaux et al., 1995a.b; Lefrangois et al., 1998;
Prystay et al., 2017).

Small biologging tags that record fi; from the electrocardiogram
(ECG) are now available, which can be implanted into fish to
measure their cardiac activity when they are recovered and
swimming freely (Bjamason et al. 2019; Brijs et al, 2018;
Ekstréom et al_, 2018; Prystay et al., 2017). It is not known whether
cardiac responses to progressive hypoxia and warming will differ
markedly n fish swimming freely compared with when they are
confined, but responses in free-swimming animals should be a more
reliable reflection of responses by wild animals in their natural
environment (Claireaux etal., 1995 b; Lefrancois et al., 1998). The
tags can also log external tri-axial body accelemtion (EA), such that
it is possible to interpret cardiac responses of free-swimming
animals against simultaneous measures of spontaneous behaviour
(Clark et al., 2010).

We implanted biologgers into gilthead seabream (Sparus aurata)
to compare cardiac responses to progressive hypoxia and warming
when each animal was either shoaling in a tank with conspecifics or
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confined in an individual respirometer chamber. We expected that,
although fish would exhibit hypoxic bradycardia and warming
tachycardia when swimming freely in the tank (Claireaux et al,
1995a,b: Lefrangois et al., 1998), the ability to express spontaneous
activity would alter responses compared with when confined in a
respirometer. We expected that fi; of undisturbed animals would be
higher in the tank in normoxia at acclimation temperatures, as a
result of spontaneous swimming activity. Progressive hypoxia
might cause progressive declines in fy in the tank, which initially
and prior to the chemoreflexive hypoxic bradycardia were due to
reduced spontaneous swimming activity (Remen etal., 2015). In the
respirometer, by contrast, fi; would be low and relatively stable until
the onset of chemoreflexive bradycardia (Perry et al., 2009). We
expected fi; to increase more rapidly in the tank with warming,
because of the stimulation of activity (Claireaux et al., 1995a), with
a maximum fy reached at a lower temperature. We expected to
demonstrate that swimming activity was a determinant of cardiac
activity in the tank, by mvealing a direct relationship between
logged EA and f;. Finally, the respimometers allowed us to
investigate whether fi; was a predictor of metabolic rate in S.
aurata during exposure to hypoxia and warming, as it is during
aerobic exercise (Hachim et al., 2020).

MATERIALS AND METHODS

Ethical approval

Experimental procedures were approved by the ethics committee for
animal experimentation no. 036 of the French Ministére de
I’"Enseignement Superieur. de la Recherche et de |'Innovation,
with reference number APAFIS #20294.

Animals

Experiments were performed on n=12 seabream, Sparus aurata
Linnagus 1758, with a mass of approximately 500 g and age of
approximately 18 months. Sex was not verified, but fish were most
probably male, as S. aurata 15 a protandrous hermaphrodite species.
The seabream were obtained from the Ferme Marine du Douhet
(La Brée les Bains, France) as post-larvae then reared at the [fremer
Agquaculture Research Station in Palavas-les-Flots, in indoor
cylindrical tanks (volume 2 m*) under seasomal photoperiods,
provided with a flow of biofiltered and UV-treated seawater at 21°C.
Fish were fed daily with commercial pellets (B-Grower Marin, Le
Gouessant, www.legouessant.com) but fasted for 24 h prior to

surgery.

Surgery

Fish were anaesthetized by immersion in 0.1 g1=! benzocaine
(benzocaine ethyl 4-aminobenzoate, VWR. www.ywr.com) in
aerated seawater, until active ventilation ceased, then weighed and
placed on an operating table with their gills irrigated with aerated
seawater containing .05 g 17! benzocaine. Heart rate loggers (DST
milli HRT-ACT, 13mm=395mm, 12g Star-Oddi, lceland,
hitps://www.star-oddi.com/) were implanted in the intraperitoneal
space, viaan ~2 cm longitudinal incision along the ventral midline,
~{1.5 ¢m posterior to the pectoral fins. Loggers were advanced as
close as possible to the pericardium and fixed with sutures (silk
suture and non-absorbable monofilament) such that ther ECG
electrodes lay against the body wall, with the incision then closed
with sutures (non-absorbable monofilament). Fish were left to
recover in a 1 m® cylindrical tank provided with a flow of aerated,
biofiltered and UV-treated seawater at 21°C. The tank was isolated
in a room dedicated exclusively to the study, with a natural
photoperiod through skylights. The tank was shielded behind an

opaque black plastic curtain. During recovery, fish were checked by
visual observation through small holes in the curtain (McKenzie
et al., 2007a,b) in the moming (08:30 h) and evening (17:00 h}. Fish
were not fed during recovery or subsequent experiments.

Hypoxia and temperature challenges

Fish were instrumented and studied in two groups of six individuals.
To allow us to compare each individual’s responses to the
challenges when either swimming freely in the tank or confined
in a respirometer, we used a protocol where they were sequentially
exposed in one holding condition and then in the other.

At 90 h after surgery (Fig. 1), three of the six fish were netted
from the 1 m* tank and placed in individual rectangular clear plastic
respirometer chambers (volume 9 1), which were submerged in
a small raceway in the same room, shielded behind an opague
black curtain and provided with the same water as the tank. The
other three fish were left in the tank without any handling. After
24 h recovery from this disturbance (hence at 5 days after surgery
for all animals; Fig. 1), experiments were conducted over 5 days.
Over the first 2 days, the fish were exposed to warming and hypoxia
challenges, with ovemnight recovery between the stressors. After
this, fish were placed into their reciprocal holding condition and
dllowed to recover for 24 h. Then, they were once again exposed to

f,+ (beats min-1)
8
m

]
24 30 36 42 48 54 B0 66 72 78 84
Time elapsed after surgery (h)

Fig. 1. Heart rate ( fy) of Sparus aurata as a function of time elapsed after
surgery. (A) Mean value for each fish per date; (B) mean value over all fish
per date. Each line in A is a single fish (m=10) and each point corresponds to
the mean of fy values collected once every 2 h over 6 h. The mean
dropped significantly until 80 h (black dashed line) and then showed no further
significant change (one-way ANOVA with repeated measures, P<0.001).

=
ch
o2
o)
aa]
-5
=
(1]
£
e
]
=
>
48]
Y=
o
©
=
=
O
=




RESEARCH ARTICLE

Journal of Experimental Biology (2021) 224 jeb242397. doi:10. 124 2fjeb 242397

the two challenges over two successive days. The exact order in
which each fish experienced warming and hypoxia, in the tank or in
a respirometer, is provided in Table 51. Fish were observed
throughout all exposure protocols, at all exposure levels, through
small holes in the curtains (McKenzie et al., 2007b). Care was taken
to reduce all disturbance to a minimum during experiments;
therefore, experimenters entered at 08:20 h to set up the trials then
gave fish 30min to recover from any disturbance before
commencement.

For progressive hypoxia, oxygen partial pressure in the tank and
raceway was decreased simultaneously by bubbling with 100%
nitrogen, from 100% (normaoxia) to 80%, then in steps of 10% from
80% to 20%, then finally to 15%. Each step had a duration of
30 min, water oxygen levels were recorded using optical oxygen
probes  (Firesting sturdy dipping pmobes, Pyroscience,
www.pyroscience.com) and oxygen meter (FireSting FS02-4),
with data displayed and recorded in Pyro Oxygen Logger software,
with nitrogen flow and setpoints controlled manually. For acute
wamiing, temperature was raised simultaneously in the tank and
respirometers, in steps of 1°C every 30 min, from 21 to 31°C, using
automated temperature control systems (AquaMedic T controller
twin, www.agua-medic.de) that reached incremental setpoints
precisely by controlling activity of a submerged pump, in the tank
or the raceway, that generated a flow of water through heat exchange
coils immersed in a reservoir (1 m*) of tapwater held at 40°C. All
fish were exposed to these levels of hypoxia and warming. The limit
of 15% saturation in hypoxia was chosen because seabream of a
similar size have been reported to be able to tolerate exposure to
below 10% at 21°C (Remen et al, 2015). A limit of 31°C in
warming is some degrees below the cntical thermal maximum
(CTmax) for S. aurata, which is at least 34°C (Kir, 2020; Madeira
et al, 2014; Madeira et al., 2016). Thus, these exposures were
sublethal but should nonetheless have engendered significant
cardizc and behavioural responses (Claireaux et al, 1995ab:
Remen et al., 2015).

Rates of oxygzen uptake (Mg, mmol kg—' h~") were measured on
the fish in the respirometers, using automated intermittent stopped-
flow respirometry (Steffensen, 1989), over a 15 min cycle with a
6 min closure and 9 min flush period, providing two measures of
M, for each 30 min step of hypoxia or warming. Water oxygen
concentrations were recorded continuously in each respirometer
using Firesting sturdy dipping probes and meter, with data displayed
and recorded in Pyro Oxygen Logger. Each fish’s Mg, was then
calculated considering the mte of decline in oxygen concentration in
the chamber, chamber volume and the mass of the fish (McKenzie
et al, 1995, 2007a). Backgmund measurements, on empty
chambers, were made prior to placing the fish and at the end of
each series. These were always negligible and so no corrections
were applied.

Logger programming and data processing

The loggers were programmed with Mercury software (Star-Oddi)
according to the manufacturer’s instructions. Fish were all operated
on in the moming, with tags activated at (07:00 h the following day.
For fy, the ECG data were sampled at 200 Hz for 4 5. During
recovery from surgery and at night during experiments, f; was
measured once every 2 h. It was measured once every 5 min from
07:00 h to 18:00 h during the exposure trials. An ECG trace was
saved with each measure of f, for visual confirmation of data
quality. For EA, data were sampled at 10 Hz for 1 min, only during
experiments: once every 5 mun from 07:00 hto 16:00 h for the first
series, and from 09:00 h to 17:00 h for the second senes. Water

temperature, date and time were also recorded with each fi; and EA
measurement.

fu was measured in beats min~', calculated by PattemFinder
v.1.16.0 software (Star-Oddi) from R—R intervals in the QRST wave
of the ECG (Altmiras et al., 1997). Each measure was confirmed by
visual inspection of the ECG trace and manual calculation of R—R
mnterval within PatternFinder. The variance of EA (VAR,,) was used
to identify periods where variation in acceleration indicated bouts of
activity or agitation. It was calculated as the variance of the 600 EA
measurements per minute, which indicated when the sensor was
measuring acceleration above lg, in units of mg (1000 mg=1g),
where EA=( is equal to 1g and EA=1000 is equal to 2g. Each
measure of fi; or VAR, was associated with temperature, date and
time recorded on the logger. Date and time information on the
logger were used to establish the associated oxygen levels for the
hypoxia trials, based on the oxygen probe recordings.

Data and statistical analysis

Statistics were performed with R version 3.5.3 (R Core Team 2019,
http:iwww, R-project.org/) with £=0.05 taken as the fiducial level
for statistical significance. To evaluate fi; across recovery days
following surgery, data for each individual were averaged into 6 h
bins (3 two-hourly measures), starting at tag activation until 84 h
post-surgery, when fish were handled for experimentation. A one-
wiay ANOVA with mepeated measures was used to compare the
sequential 6 h values, using the aov function from the stats package
(http:/'www R-project.org’). Holm-Bonferroni post hoc tests were
used to identify where significant differences lay. For the 5 day
experimental protocol. ‘undisturbed” fiy at 21°C in normoxia was
evaluated from a single measure at 07:00 h for each fish each
moming. A two-way ANOVA was used to compare the undisturbed
values with one factor being holding condition and the second being
the sequential days of the protocol. The ovemll mean for each
individual was compared between the tank and the respirometers by
paired t-test. For these tests, nommality, homoscedasticity and
independence of residuals were verified visually.

Effects of progressive hypoxia or warming on fi were evaluated
and compared between holding conditions by two-way ANOVA
with repeated measures using the aov_car finction from the afex
package (https:/CRAN.R-project.org/package=afex) where one
factor was holding condition and the other was either oxygen
level or tempenature. Because measures were repeated, both factors
were treated as within-subject factors. Undisturbed values at 07:00 h
prior to each trial were included in the ANOVA. As a two-way
ANOVA with repeated measures does not tolemte missing data,
1.7% of the f; measures were inputted using either the nearest
neighbours or linear regression method, using the kNN function
from the DMwR package (Torgo, 2010). Linear regression models
were always significant and calculated fi; was always plausible.
Nomality of the data was verified with a Shapiro-Wilk test.
Sphericity of the data was not met; therefore, a Greenhouse—Geisser
correction was applied. Homoscedasticity of the residuals was
verified visually by plotting them as a function of their fitted values.
Holm-Bonferroni post hoc tests were used to identify where
signmificant differences occurred. A paired r-test was also used to
compare maximum and minimum fy; during trials and the oxygen
partial pressure or temperatures at which these occurred, with
normality, homoscedasticity and independence of the residuals
verified visually.

As VAR, data were not normal, effects of the stressors and
comparison between holding conditions were evaluated with a
generalized linear mixed model, with fixed factors being holding
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condition and either oxygen partial pressure or temperature, and
individual as a random effect. Tukey post hoc tests were used to
identify where any significant differences lay. Models were
calculated with the function glmer from the Ime4 package (https:/
CRAN R-project.org/package=lme4) and post hoc analysis was
performed with the emmeans package (https:/CRAN.R-project.
org/package=emmeans).

A linear relationship between VAR, and f; was established for
all individuals using a generalized linear mixed model, and between
fi and My, using a linear mixed model, with individuals as a
random effect. Regression slopes between temperature and hypoxia
trials were compared using the function Istrends from the lsmeans R
package (https:/CRAN.R-project.org/package=Ismeans). A linear
relationship was also established between f;; and M, for each
individual, using a linear model. Homoscedasticity and
independence of the residuals were verified visually.

RESULTS

A complete dataset was collected for #=10 seabream ( four from the
first series and six from the second), with a mean (+s.d.) mass of 534
+86 g mnging from 363 to 801 g.

Undisturbed fy

Over 72 h of recovery from surgery with absolutely minimal
disturbance (Fig. 1), all individuals showed a progressive decline in
Jfu (Fig. 1). The mean (45 .e.m.) fi; declined significantly until 60 h,
after which it showed no further significant change (Fig. 1). At90 h
of recovery, comresponding to 15:00 h in the afternoon, fish were
disturbed by netting and trmnsfer of individuals to chambers, to start
experiments. Over the ensuing 5 day protocol, the mean undisturbed
Jfu (ie. the mean fi; at 07:00 h each day) was significantly lower in
the tank than in the respirometers. This was irrespective of the
number of days elapsed or individual exposure history during the
protocol (Table 1, Figs 2 and 3; Fig. S1).

Table 1. Heart rate ( fi;) of Sparus aurata exposed to hypoxia or warming,
either swimming freely or in a respirometer

fis (beats min~")
Stressor Tank Respirometer
Hypoxia
Undisturbed T5t4.47* 10544
Maximum 103:3.2™ 118£34
P, at maximum fiy (%) T1£7.7 B2+4 5
Minimum 3719 39+1.9
Pp, al minimum £, (%) 17£11 19417
Warming
Undisturbed T2+4.87* 103+3.4
Matimum 17246.3 16655
T at maximum fy (°C) 30.3+0.34* 28.6+0.68
Minimum T1.246.9 82453
T at minimum fy (°C) 21.4+058 22.3+083

Sparus aurata were fitted with biologging tags and exposed to hypoxia or
warming; data were oblained when fish were swimming as groups of three in a
tank or confined individually in a respirometer chamber (n=10). ‘'Undisturbed £’
indicates fiy measured between 07:00 h and 08:00 hinnormoaxia at 21°C, prior
to the respective trial. 'Maximum' refers to the mean of the highest, and
‘minimum’ to the mean of the lowest f; observed in each fish in each trial. For
hypoxia, 'Pg, at maximum/minimum &, refers to the mean oxygen partial
pressure at which maximum/minimum measures occurred. For warming, ‘T at
maximum/minimum ;' refers to the mean temperature at which these
measures occurred. Data are meansts.e.m. Aslerisks indicate a significant
difference between holding conditions for that variable: *P<0.05, **P<0.01,
“*P<0.001.

Responses to hypoxia

During progressive hypoxia, S. aurata displayed bradycardia in
both the tank and respirometers (Fig. 2). Within each condition, f
did not vary significantly from undisturbed normoxia down to 40%,
but then fi decreased significantly at 30%, 20% and 15%. There

1404 A
130

120
110
100

f, (beats min-1)

T T T T T I I I I I
15 20 30 40 50 60 70 80 100 U100
Po, (%)

Fig. 2. Effect of progressive hypoxia on fy of 5. aurata. Individual
responses (n=10) when in a tank (A) or respirometer (B), and the mean
(+s.e.m.) response in both holding conditions (C). 'U100" refers to fy, of fish
when undisturbed in normoxia (100% Pg,. 21°C) at 07:00 h, before hypoxia
trigls. The vertical dashed line indicates the beginning of the trial. In C,
common lowercase lefters indicate no significant diference in the mean
(two-way ANOWVA with repeated measures, P<0.05).
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200—A

f.; (beats min-1)

—0— Tank
—0— Respimmater

T T T T T T 1
Uz2121 23 25 26 27 28
Temperature (“C)

T 1
29 30 A

Fig. 3. Effect of progressive warming on f,; of 5. aurata. Individual
responses (n=10) when in a tank (A) or respimmeter (B), and the mean
(+s.e.m.) response in both holding conditions (C). 'U21" refers to § of fish
when undisturbed at 21°C, at 07:00 h before warming trials. The vertical
dashed line indicates the beginning of the trial. In C, common lowercase
letters indicate no significant difference in the mean (two-way ANOVA with
repeated measures, P<0.05).

was, however, a significant difference i fy of fish in the tank and
the respirometers during hypoxia trals (P<0.01) and a significant
interaction between holding condition and oxygen level (F<0.01).

Thus, mean fi; was significantly lower in the tank than in the
respirometers at all oxygen steps between 80% and 40%. Although
undisturbed normoxic f; differed significantly (Table 1, Fig. 2), this
was not true of the measures taken in normoxia at the first step of the
exposure trial, probably because of increased individual variation in

fia 1n the respirometers (Fig. 2). This was presumably becanse the

fish had been slightly disturbed by the presence of the
experimenters. Once bradycardia ocourred, namely at 30%, 20%
and 15%, there were no significant differences in f; between the
tank and the respirometers (Fig. 2). These different patterns of fi;
during hypoxia, between the two holding conditions, were reflected
in the fact that mean maximum fy, whenever this might have
occurred during hypoxia trials, was significantly lower (£<0.01) in
the tank than in the respirometers (Table 1). In contrast, mean
minimum f; was similar and occurred at a similar very low oxygen
saturation (Table 1).

The VAR, of all individuals was generally low in hypoxia, with
no significant differences between the tank and the respirometers at
ay level of hypoxia (Fig. 52). Visual inspection of the tank
revealed that the seabream were moving slowly around the
perimeter in hypoxia and tended to stop swimming entirely and
rest on the bottom of the tank at hypoxic levels that caused
bradycardia. Inspection of the respirometers showed no signs of
agitation at any of the hypoxic levels.

Oxygen uptake in hypoxia showed a typical teleost response,
where it was regulated at levels similar to normoxia until 40%, from
where there was a significant and progressive decline in mean

Mo, (Fig. S3).

Responses to warming

During progressive warming, S aurata displayed tachycardia in
both the respirometers and the tank (Fig. 3). Mean fu was
statistically  similar between holding conditions at all
tempemtures, despite having been different when undisturbed at
21°C (Table 1, Fig. 3). Once again, fy at the nitial 21°C step of the
exposure protocol was variable among individuals, presumably asa
mesult of the mild disturbance. There was, however, a significant
interaction between holding condition and temperature (£<0.01).
Thus, fi; was similar between the undisturbed and 21°C steps, but
then increased significantly from 21°C up until 27°C in the tank, but
only increased from 21°C up until 23°C in respirometers (Fig. 3).
Furthermore, the mean temperature at which maximum f occurred
was significantly higher in the tank (30.3£0.34°C) than in the
mspirometers  (28.6+0.68°C), being closer to the maximum
tempemture tested (31°C) in the tank (Table 1). One fish in a
mspirometer (fish no. 4; Table S1) showed an aberrant cardiac
response to temperature, with a drastic drop in fiy at 28°C, which
then remained low until 31°C (Fig. 3), which probably contributed
to the interaction between holding condition and temperature.
Visual inspection revealed that the fish was very dark coloured and
striped at 28°C, and showed signs of losing equilibrium at the end of
the trial. It was immediately removed and transferred to the tank. It
then performed normally in subsequent trials, so we had no reason
to exclude this animal from analyses.

During the warming trials, VAR, was highly variable in the tank
but genemlly showed a progressive increase (Fig. 4). It increased
sigmificantly from 21 to 23°C (P<0.01), the first warming step, and
then showed various further significant changes, being highest
overall at 31°C, the highest temperature (#<0.001) compared with
21°C (Fig. 4). As would be expected in confined fish, VAR, was
usually low in the respirometers and did not vary significantly with
temperature (Fig. 4). As a result, mean VAR, in the tank was
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& 3004
S@ Fig. 5. Relationship of VAR, to f in 5. aurata during warming trials in
E the tank. Points are VAR, calculated over 60 s after the correspanding fy
% 200 value logged for each fish (=10 in all cases). The relationship is described
= 7 by VAR =/{0.87+41.2 (generalized linear mixed model, P<0.001, marginal
R?=0.061: conditional R*=0.36), represented by the dashed line.
100
animal at higher temperatures because of an emor in our
0. programming of the Star-Oddi tag.
During warming, animals in respirometers generally showed an
increase in Mg, with warming that was significant at temperatures
500 - above 23°C (Fig. S4). The individual that showed the aberrant
cardiac response also showed an abermant metabolic response, witha
decline in Mo, from 28°C (Fig. S4).
400 i
Relationships between VAR,, and fy, and fy and l-lo,
300 There was a significant linear relationship between VAR, and fi in
the tank during the warming trials (P<0.001), which was the only
200 4 condition where animals showed significant activity (Fig. 5). There
was no relationship of fi; to VAR, under any other condition.
_ There was a significant positive linear relationship between f3; and
100 4 Mg, in the respirometers during both hypoxia [Mo=fu(0.034)+
0.4; marginal R2=031: conditional R*=0.65: £<0.001] and warming
04 trials [Mo=/(0.02)+3.37; marginal R?=0.085; conditional

T T T T T T T 1
21 23 25 26 27 28 29 30 3
Temperature (°C)

Fig. 4. Effect of progressive warming on the variance of external
acceleration (VAR of 5. aurata. Individual responses (n=10) when in a
tank (A) or respirometer (B), and the mean (£s5.e.m.) response in both holding
conditions (C). In C, cormmon lowercase letters indicate no significant
difference in the mean (generalized linear mixed model, P<0.001).

significantly higher than in the respirometer at most temperatures
(Fig. 4). Visual inspection of the tank showed that the fish were
swimming actively around the perimeter at high temperatures, with
occasional bursts of speed, especially at 31°C. Inspection of the
respirometers only revealed signs of activity in one individual,
starting at 26°C, which was reflected in a high VAR, at 26 and 28°C
(Fig. 4). Unfortunately, VAR, data were not collected from this

R?=0.72; P<0.001]. There was no significant difference between
these two slopes, so a single linear relationship between f; and
Mo, was fitted for all hypoxia and warming values plotted together,
which was highly significant (P<0.001; Fig. 6). Heart rate was also a
predictor of metabolic rate for each individual fish (Table 52).

DISCUSSION

This study provides the first explicit demonstmtion of cardiac
responses to progressive hypoxia and progressive warming in a free-
swimming fish, and comparison with responses by the same
individuals confined in a respirometer. The cardiac loggers have,
however, already been used on several species (Arvén Norling,
2017; Brijs et al., 2018, 2019a.b; Davidsen et al., 2020; Prystay
et al, 2017:; Skeeles et al., 2020), including in sockeye salmon
{Oncorlynchus nerka) migrating in the wild to demonstrate that f;
is significantly affected by water temperature (Prystay et al.,, 2017).
A major unexpected result was that the fi; of undisturbed seabream
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an {mmal kg1 h-1)

T O Hypaxia

O Temperatura

40 60 80 100 120

fi; (beats min—1)

140 160 180

Fig. 6. Relationship of oxygen consumption [Bn,l to f, in 5. aurata in
respirometers, during exposure to hypoxia and warming. Each point
represents the mean Mg, as a function of mean £, for a single fish at a given
Pg, or temperature (n=10 in all cases). The relationship is described by
MD;-‘MG.(}&S}w{}_ZB {inear mixed model, P<0.001, marginal R*=0.52;
conditional R2=076) for all trials combined, represented by the dashed line.

was higher when they were confined than when they were
swimming freely. As a consequence, cardiac responses to hypoxia
and warming in the free-swimming animals did not follow our
predictions, although they did exhibit some interesting differences
when compared with those of the fish when confined.

Undisturbed f; and the effects of confinement

The relatively high f; after surgery presumably indicates an acute
stress response, which may have included a rlease of circulating
catecholamines (Reid et al., 1998; Gallo and Civinini, 2003) and/or
removal of mhibitory cholinergic neural control {Randall, 1982;
reviewed in Farrell, 1984). The progressive decline in f during the
ensuing recovery presumably indicates an associated decline in
stress and recovery of autonomic control (Campbell et al., 2004;
McKenzie et al., 2007b; Sandblom and Axelsson, 2011; Taylor
etal., 2010). Recovery of mean f by 60 h is somewhat faster than
studies on salmonids. Brijs et al. (2019b) reported that a minimum
of 3 days was necessary for freeswimming rainbow trout
(Oncorhynchus mykiss) to recover a stable fi after implantation of
these loggers, while Fare et al., (2021) found that an average of
4 days was required in free-swimming Atlantic salmon (Salmo
salar). The undisturbed mean fy; of the seabream following 60 h
recovery, at around 60 beats min~! at 21°C, is amongst the lowest
resting values reported for this species (Aissaou et al., 2000, 2005,
1997; Hachim et al., 2020).

Throughout the 5 day exposure protocol, the seabream were
necessarily subjected to daily disturbance from the presence of the
experimenters, plus the exposwres to hypoxia and warming.
Nonetheless, when undisturbed in the moming, seabream
consistently had higher fi when in the respirometers, irrespective
of whether they had been handled or exposed to stress on the
previous day. The most obvious explanation would be a stress
response to confinement, as stress is known to increase f; in fish

(Farrell, 1991; Lefrangois et al., 1998; Rabben and Furevik, 1993;
Sopinka et al, 2016; Svendsen et al., 2021). The proximate
mechanism for the high fi in seabram confined in respirometer
chambers requires further investigation. This implies, nonetheless,
that allowing the sesbream to shoal with conspecifics was less
stressful than being confined alone. This finding indicates that
confinement may introduce bias into studies of physiological
responses by fish to environmental stressors, in a manner that may
differ among species. Notably. it could bias measures of metabolic
nte by static respirometry, given that ff; can be a predictor of #,,,
which is the case for 8 aurata (Hachim et al, 2020). The
experiments also revealed how sensitive seabream were to
disturbance as, despite taking great care, our simple presence was
enough to obscure differences in f; between fish in the tank and the
mspirometers at trial commencement in normoxia at 21°C.

Responses to hypoxia

The data demonstrate that hypoxic bradycardia is observed in free-
swimming fish but the cardiac response did not comprise a
progressive decline linked to a progressive drop in spontaneous
activity. Instead, it was very similar to ‘typical’ responses reported
for many species under confined experimental conditions (Perry
et al., 2009). Hypoxic bradycardia is a reflex response in teleosts,
the sensory arm being chemoreceptor nerve cells in and around the
gills that sense oxygen levels in ventilatory water and bloodstream
and transmit this information to the brainstem. The reflex response
occurs via cholinergic fibres in the cardiac branch of the vagus
nerve, which slow the heart (reviewed by Farrell and Smith, 2017;
Stecyk, 2017; Taylor, 1992). The functional significance of hypoxic
bradycardia is still debated but it may protect the function of the
cardiac pump, a purely aerobic organ, by conserving contractility
and reducing myocardial energy requirements when oxygen supply
in the blood is below a critical level (Farrell, 2007: Iversen et al.,
2010; Jovee etal., 2016; McKenzie et al., 2009).

It is noteworthy that, although fish fi; was significantly lower in
the tank than in the mespirometers at oxygen levels above the
threshold for hypoxic bradycardia, this threshold did not differ,
being between 40% and 30% in both conditions. The higher f; m
seabream confined in a respirometer should, presumably, have been
accompanied by a higher My, than when swimming freely in the
tank, given the direct relationship between these two variables. It
might be expected, therefore, that the threshold for bradycardia
would be higher in fish in the respirometer than in the tank. The fact
that the threshold was the same and that, once bradycardia did oceur,

fu was similar between fish in the tank and respirometer, requires

further investigation.

The low VAR during progressive hypoxia, and absence of
differences between fish in the tank and respirometers, presumably
indicates that movements i the tank did not involve changes in
speed, which are necessary to engender variation in acceleration
(Hinch etal., 2002; Kawabe et al., 2003; Palstra et al., 2021; Tanaka
et al., 2001). Thus, the gentle movements observed during hypoxia
in the tank were clearly below the sensitivity of the accelerometer in
the tag.

Responses to warming

Although these tags have been used to study cardiac responses to
acute warming in an anaesthetized fish (Skeeles et al., 2020), this is
the first report of responses to progressive warming in a fully
recovered free-swimming animal. As for hypoxia, cardiac responses
were generally similar between the tank and respirometer, with a
pronounced tachycardia in both cases. Warming tachycardia in fish
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presumably represents a response to increased oxygen demand
when metabolism is accelerated by warming, as demonstrated by the
linear relationship of fi; and My, in the fish during warming in the
respirometer. In terms of the heart itself, this response may reflect
both direct effects of temperature on pacemaker function and
modulation of autonomic control (see Eliason and Anttila, 2017, for
a detailed review). In the seabream, the maximum fy; observed
during warming, 205 beats min~' at a tempernature of 31°C, was
about double the maximum achieved during forced exercise in a
swim-tunnel at 16°C in this species (Hachim et al., 2020). These
high f3; in the seabream were all confirmed by visual inspection of
the traces, with clear ECG waveforms.

It is interesting that, unlike in hypoxia, the accelerometer detected
activity in the tank during warming, especially at the higher
temperatures. The consistently higher VAR in the tank relative
to the respirometer, for most warming steps, would explain
why fi did not differ significantly between the holding
conditions. Thus, the VAR, data confimm that, in free-swimming
individuals, the tachycardia was not only due to the warming itself
but also to behavioural responses to increasing temperature
(Claireaux et al, 1995a). When free to express spontaneous
behaviour, the seabream were extremely sensitive: the significant
increase in VAR, upon initial exposure to 23°C may have been
because the fish were reared their whole post-larval life at 21°C. The
fact that the mean temperature for maximum fi; was reached at a
lower temperature in the respirometer than in the tank was contrary
to our expectation, but entirely consistent with the fact that the
confined fish already exhibited tachycardia when undisturbed at
21°C. The activity observed in the tank, especially the bursts
of speed at high temperatures, may have reflected attempts to
escape the conditions, although fish did not become agitated at the
same temperature when confined in the mspirometer. Ovemll,
the behavioural msponses to warming may provide useful
mdicators of tolerance that are much more sensitive than, for
example, loss of equilibrium at CT,,,,, (McDonnell and Chapman,
2015). In S, qurata, CT,,,, ranges from about 34.3°C to 36.6°C,
depending on the acclimation temperature (Kir, 2020; Madeira
etal., 2014, 2016).

Relationships of f,; to acceleration and metabolic rate

The significant dependence of fi; on VAR, during warming in the
tank is further proof that spontaneous activity was responsible for
raising the fy of free-swimming fish. The relationship was,
nonetheless, rather noisy with low predictive power. This may be
because increases in VAR, especially at high temperatures, reflect
agitation and burst swimming movements powered by fast-twitch
glycolytic muscle (Webb, 1978). The metabolic costs of such
movements are paid during recovery, rather than during the activity
itself (Webb, 1978; Kieffer, 2000), so changes in f;; may have been
out of phase with changes in VAR, . Palstra et al. (2021) concluded
that acceleration was most reliable as an index of unsteady burst
swimming activity in the seabream; for example, when fish are
feeding. Although measures of body acceleration have also been
used to predict metabolic rate in fish (Bouyoucos etal., 2017; Gleiss
etal, 2010; Metcalfe et al., 2016; Wilson et al., 2013; Wright et al.,
2014), it seems unlikely this will ever have the same predictive
power as fi;, not least because movement is only one component of
metabolic activity in fish.

The data demonstrate that fi 1s a predictor of metabolic rate in
8. awrata during hypoxia and warming, as it is during aerobic
swimming (Hachim et al, 2020). The fact that a single linear
relationship between mean f3; and mean Ay, could be described,

irrespective of whether data derived from exposure to hypoxia or
warming, demonstrates a tight coupling of cardiac pumping activity
to metabolic oxyeen demand under diverse environmental
conditions in this species. The relationships for individual animals
were highly significant, which Thomrensen et al. (1996) cite as a
necessary condition to use fy as a predictor for metabolic rate.
However, their predictive power differed markedly among fish, with
variation in f; explaining less than 70% of variation in M, in 6 of
the 10 seabream. Also, the relationship may break down under
multiple stressors and elevated workloads, or at high temperatures
where fy can become thermally limited (Thorarensen et al., 1996,
Brijs et al., 2019ab). For this reason, we did not perform the
exercise of predicting individual M, from their fi; when in the tank.
Further research is required to establish the extent to which this
variation among individuals is methodological, for example
because fi; and Mg_, were measured over different time scales, or
is physiological. Nonetheless, the results are promising in terms of
calibrating the relationship of f;; to Mg, using respirometry and then
using logged fi; data to estimate patterns of energy use by free-
swimming seabream (Clark et al_, 2010; Cooke et al ., 2016; Lucas,
1994; Treberg et al.. 2016). The need to retrieve the tag is still a
limitation on performing such studies on fish released into their
natural environment {Prystay et al., 2017, 2019).

Conclusions

Our results demonstrate that hypoxic bradycardia and warming
tachycardia are observed in fish whether they are free to shoal in a
tank or confined in a respirometer. The fact, however, that confining
& aurata in a respirometer rised their fi. presumably as aresult of
stress, and that fi is a predictor of metabolic rate, has clear
implications for estimating metabolic traits by static respirometry in
some fish species. Tachycardia in free-swimming fish during
warming was due, to some degmree, to increased spontaneous
activity. Thus, the combined measures of fi; and VAR, in fiee-
swimming fish provided novel insight into drivers of cardiac
responses to temperature, and revealed highly sensitive behavioural
responses to warming. Overall, the msults demonstrate that
biologging of physiological and behavioural responses to hypoxia
and warming in free-swimming fish can provide more valid and
reliable data than responses from confined fish, and has the potential
to reveal sensitive sub-lethal thresholds for the impact of these
Stress0Ts.
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Résumé

Si le role de la physiologie de I’animal sur le déclenchement d’un mouvement est avéré, son
fonctionnement est encore méconnu. Les variations de la température de I'eau ont probablement des
effets thermodynamiques directs sur le métabolisme des poissons ectothermes et, par conséquent, sur
leur demande en oxygeéne a laquelle le ceeur doit étre capable de répondre. L’emploi de capteurs archive
de la fréquence cardiaque s’est avéré efficace pour estimer le taux métabolique de daurades royales
(Sparus aurata) sauvages en nage libre en réponse a des variations de la température.

La présente étude a caractérisé les déplacements de 72 daurades royales par télémétrie acoustique sur
plus de deux ans au sein de leur site d’alimentation dans la lagune du Prévost ainsi que leurs migrations
entre la lagune et la mer. Pour la premiére fois, les patrons d’utilisation de I’espace ont été interprétés a
la lumiére de seuils de tolérance au réchauffement ou au refroidissement, déduits de la réponse cardiaque
de daurades sauvages en nage libre issues de lagunes cotieres. La température semble avoir trés peu
d’influence sur I’exploitation de I’espace lagunaire des daurades pendant la phase alimentaire. En
revanche la température est bien le principal facteur déclenchant les migrations de refuge vers la mer
durant les épisodes de forte chaleur et vraisemblablement celui empéchant les daurades d’hiverner au
sein de la lagune. Enfin, la photopériode, probablement en lien avec la température, apparait comme le
principal déclencheur des départs migrations de reproduction des daurades, ce que leur synchronisation
semble confirmer. L’étude des réponses cardiaques au réchauffement a montré que 29°C est un seuil de
tolérance pertinent au réchauffement ce qui semble étre en accord avec les températures initiant les
migrations de refuge. En revanche, aucun seuil n’a pu étre clairement identifié a partir de la réponse
cardiaque au refroidissement.

Plus généralement, en combinant télémétrie acoustique et écophysiologie, cette étude a démontré la

pertinence d’une approche multidisciplinaire pour I’étude des mouvements des poissons marins.

Mots clés : Sparus aurata, télémétrie acoustique, bio-logging, température, domaine vital, fréquence

cardiaque, migration, environnement, vent, photopériode, résidence, mouvement
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IV.1. Introduction

More in depth knowledge on how, why and where individuals move through their environment is
fundamental to our understanding of ecological and evolutionary processes, from individual behaviour
to meta-population, meta-community and meta-ecosystem dynamics (Bowler & Benton, 2005 ; Nathan
et al., 2008 ; Clobert et al., 2009; Hawkes et al., 2009 ; Bauer & Hoye, 2014 ; Cote et al., 2017).
Movement is often driven by one of three benefits, resulting in three forms of one-way movement
described by Heape & Marshall (1931) as “alimental movement” (“foraging”, to increase access to food
or water and aid growth or maintenance), ‘“climatic movement” (“refuge”, to avoid unfavorable

conditions, increasing survival), and “gametic movement” (“spawning”).

When foraging and spawning areas do not overlap (Nikolsky, 1963), animals perform recurrent, two-
way movements between their foraging grounds and spatially distinct areas which provide favourable
ecological conditions for given periods of time or seasons for spawning (Nathan et al., 2008 ; Hansson
& Akesson, 2014). These movements are called migrations (Nathan et al., 2008 ; Hansson & Akesson,
2014). Spawning migration is a common trait in many animal groups, from invertebrates to large
mammals (Dingle & Drake, 2007). A finely tuned interaction between the physiology of the organism
and environmental cues ensures that migratory movements are triggered before the environmental
conditions required for reproduction occur. Spawning migration therefore occurs within a period that
enables organisms to reach their spawning grounds when environmental conditions are optimal for
reproduction and survival of offspring (Crossin, 2009), and in many species is then followed by a return

migration to foraging grounds.

Within foraging grounds, animals will perform frequent, short-distance movements to locate resources
(Cote et al., 2017) inside a home range, which is defined as the area where an individual spends most of
its time, to fulfil its immediate needs (Samuel et al., 1985 ; Borger et al., 2008). If conditions become
temporally unfavourable for foraging inside a home range, due to extreme abiotic or biotic factors such
as temperature, precipitation, predation, animals may migrate away to seek refuge in a spatially distinct

area, remaining there until they are able to return to their home range and resume foraging (Shaw 2016).

Coastal lagoons are among the most productive ecosystems in the world (Alongi, 1998 ; Kennish &
Paerl, 2010) and, as a result, many marine fishes use them as foraging grounds (Clark, 1998 ; Costa et
al., 2002). Temperate coastal lagoons are used as seasonal feeding grounds by many marine fishes,
which migrate in spring and summer and then migrate back out to spawn at sea in autumn and winter
(Quignard et al., 1984 ; Morat, 2011 ; Vasconcelos et al., 2011 ; Mercier et al., 2012). Although general
characteristics of these spawning migrations are well known, the importance of lagoon foraging grounds
for successful completion of fish species’ life cycles remains poorly understood (Katselis et al., 2007 ;
Mercier et al., 2012). Patterns of residence within lagoon foraging grounds require explicit study, to

understand the scale of local movements within lagoons and whether fish species exhibit fidelity to
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home ranges within a season and also across seasons over successive years. Notably, it is not known
whether space utilization inside the lagoon, and the timing of spawning migrations, are driven by

intrinsic or extrinsic factors.

Temperate coastal lagoons are particularly vulnerable to changing environmental conditions (Lloyd et
al., 2012) and are threatened by ongoing global warming (Newton & Weichselgartner, 2014 ; Newton
et al.,, 2014 ; Andréfouét et al., 2015). Compared to deeper waters, which are more thermally and
chemically stable (Stefansdottir et al., 2010), shallow coastal lagoons are intrinsically more variable in
many aspects of their physics and chemistry (Pusceddu et al., 2003 ; Sara, 2009 ; Spivak et al., 2017).
In particular, they can experience extremes of temperature across seasons (Afli et al., 2009) and
temperature may be a major determinant of the ability of fish populations to use lagoons as summer
foraging grounds, which can then have consequences for their body condition and reproductive success

(Morse & Fritz, 1987 ; Able et al., 2014).

The vast majority of fishes are ectotherms, water temperature has direct thermodynamic effects on their
physiology and performance (Fry, 1971 ; Cossins & Bowler, 1987). Temperature is a major potential
driver of movements and migrations in ectothermic animals (Magnuson et al., 1979). In particular,
ectotherms can behaviourally thermoregulate, selecting habitats with temperatures that optimise their
performance and avoiding temperatures that are physiologically challenging (Wood, 1991 ; Thorpe,
1994). Therefore, temperature may well be a major factor driving spawning migrations and space
utilisation by fishes within lagoons (Garrett & Bennett, 1995 ; Lucas & Batley, 1996). Extreme seasonal

events, such as summer heatwaves, may even trigger refuge migrations out to sea (Katselis et al., 2007).

Passive acoustic telemetry arrays are one of the most effective methods for quantifying the spatial,
behavioural, and physiological ecology of aquatic animals (Cooke et al., 2004 ; Donaldson et al., 2014
; Hussey et al., 2015 ; Cooke et al., 2016). Therefore, valuable insights into how temperature drives
movements of fishes can be gained by coupling acoustic telemetry with measures of environmental
temperature. However, there are currently no commercially available technologies to transmit
information about the physiology of wild marine fishes in relation to their environmental conditions
(Cooke et al., 2008 ; Treberg et al., 2016). Therefore, it is not possible to measure how physiological
responses to temperature, by wild fishes in lagoons, are linked to their space use, spawning migrations,

or refuge migrations in response to summer heatwaves.

Information about movements of wild fish in relation to temperature can, however, be interpreted against
measures of physiological responses to temperature by the same species held under controlled conditions
in the laboratory. Cardiac performance is a core determinant of the ability of fishes to survive and thrive
in their environment, especially under challenging environmental conditions (Eliason & Anttila, 2017 ;
Farrell and Smith, 2017 ; Stecyk, 2017). Water temperature has direct thermodynamic effects on the

metabolic rate and consequent oxygen demand of fishes, which the heart must be able to respond to
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(Cossins & Bowler, 1987 ; Schulte et al., 2015 ; Rodgers, 2016). Heart rate is also a good predictor of
metabolic rate in many fish species (Thorarensen et al., 1996 ; Hachim et al., 2020 ; Mignucci et al.,
2021). Therefore, investigating cardiac responses to temperature by wild fish under controlled
conditions can provide a useful physiological performance framework, to interpret movements in
relation to temperature by natural populations. Small biologging tags that record heart rate from the
electrocardiogram (ECG) are now available, which can be implanted into fishes to measure their cardiac
activity when they are recovered and free-swimming (Prystay et al., 2017 ; Brijs et al., 2019 ; Ekstrom
et al., 2018 ; Bjarnason et al., 2019 ; Mignucci et al., 2021). These should ensure that cardiac responses
to temperature are similar to those of fishes in their natural environment (Claireaux et al., 1995), by
allowing animals to express behavioural responses and by reducing potential stress linked to

confinement (Sandblom et al., 2016 ; Eliason & Anttila, 2017 ; Mignucci et al., 2021).

Gilthead seabream Sparus aurata is a highly-prized fish species that, in the Gulf of Lions, which
performs spawning migrations between coastal lagoons that are foraging habitats and spawning sites at
sea (Audouin, 1962 ; Lasserre, 1976 ; Mercier et al., 2012 ; Tournois et al., 2017). The importance of
lagoon habitats for the successful completion of their life cycle has been proven in Chapter 2. In
particular, we have demonstrated that a proportion of lagoon populations are faithful to the lagoon from
one annual feeding season to the next and, once inside their lagoon, return to occupy the same home
range, where they remain resident. Their space utilization inside the lagoon has been decribed but we
don’t know if the environment, especially temperature, shapes this space utilization in some way. Also,
despite this high seasonal residence within their lagoon, seabream are reported to perform stochastic
exchanges between lagoons and the sea in the summer, that may be refuge migrations from warm
temperatures (Katselis et al., 2007). We then define in this chapter “refuge migration” the stochastic
migrations which are supposedly triggered by unfavourable environmental parameters. We lack,
however, knowledge of the frequency and duration of any such movements, and whether they are in
response to environmental conditions in the lagoon. Likewise, we do not know what environmental
parameters might trigger their synchronized departure for reproduction in autumn (Chapter 2) and their

return to the lagoon after spawning.

Sparus aurata is therefore an ideal case study to investigate how environmental parameters, especially
temperature, shape space utilization of fish inside a coastal lagoon and trigger seasonal or refuge
migrations. We used acoustic telemetry to track the movements of individual seabream in the Prévost
lagoon in the Gulf of Lions over three successive years. We related this to measures of temperature from
loggers placed at strategic points within the lagoon and in connections with the sea. In parallel, we
captured wild seabream from coastal lagoons towards the end of the summer feeding season, to measure
their cardiac response to progressive warming and cooling. We formulated the hypotheses that (i) S.
aurata would occupy the lagoon when average temperature was quite optimal, and preferentially occupy

cooler and deeper areas; (ii) that temperature was a dominant driver of spawning migrations into and
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out of the lagoon, but also of stochastic refuge migrations out to sea to avoid heatwaves, and (iii) that
measures of thermal tolerance and cardiac thermal performance would corroborate the thermal window

for lagoon occupation and provide insights into thermal thresholds for migrations.

IV.2. Materials and methods

IV.2.1. Acoustic monitoring

1V.2.1.1. Study site, fish capture and acoustic tagging

The site was the Prévost lagoon, which is adjacent to the Ifremer Research Station at Palavas-les-Flots
(Hérault department, Occitanie Region), instrumented with the hydrophone array already described in
Chapter 2 (Fig IV.1). The dataset was the same as used in Chapter 2 but only seabream detections were

considered. The fish and the tag implantation are also as described in Chapter 2.

Figure 1V. 1. Location of the hydrophones inside the lagoon complex in function of zones (1 = West
area; 2 = Center area; 3 = Mussel farm area; 4 = East area).
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1V.2.1.2. Definition of lagoon zones

We divided Prévost lagoon into zones as described in Chapter 2, but regrouped into the following main
ones: East (E), West (W), Centre (C) of the lagoon, and Mussel farms (M). Channels connected to the
Prévost, the Lez river, the Rhone to Sete Canal and adjacent lagoons were grouped together as Other
zone (O), with the final zone being sea (S) (Fig IV.1). The deepest and closest zones to the canal to S
are C and M, with water being shallower in E and W (Millet and Guelorget, 1994). Demarcating the
zones as a function of depth and distance from the canal to the sea was useful in linking seabream

residence and space utilization to environmental parameters, notably temperature.

1V.2.1.3. Collection of environmental data

Water temperature (°C) was measured in all four lagoon zones with temperature loggers (HOBO®
Pendant® MX Temp MX2201, 0.5°C precision and NKE® STPS and LRS, 0.06°C and 0.1°C precision,
respectively). Loggers were attached to hydrophones and therefore were close to the bottom. Their
locations are indicated in Fig IV.1. Sampling frequency was one measurement per hour. Data were
averaged per day for analysis and per zone when several loggers were recording at the same time in one
zone. Temperature data in M are missing from the 5th of August 2019 to the 9th of January 2020. A
generalized linear model showed that in 2017 and 2018 temperature in M was significantly similar to
temperature at S and in C in August and September, and similar to C from October to January. Therefore,
from August to September 2019, daily temperature in the M was estimated as the mean temperature of
S and C, and C temperature was attributed to M from October 2019 to January 2020. Sea temperature

(°C) was retrieved from the website www.seatemperature.re, sampling frequency once per day.

Wind force (m.s-1) and direction (°) were obtained from the website www.opendatasoft.com, data were
produced by Meteo France and are available from the World Meteorological Organization under the
code SYNOP. Wind direction indicates where the wind blows from, in degrees from 0 to 360° (180°
wind blows from the south). Photoperiod was obtained with the photoperiod function from the meteor

package.

Each acoustic detection of fish was associated with the corresponding daily mean of each environmental

parameter, the associated lagoon temperature being for the zone where detection occurred.
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IV.2.2. Cardiac responses to temperature in captive seabream

1V.2.2.1. Ethical approval

Experimental procedures were approved by the ethics committee for animal experimentation n°® 036 of
the French Ministere de 1’Enseignement Superieur, de la Recherche et de 1I’Innovation, APAFIS dossier

#20294.

1V.2.2.2. Animals

Sixteen wild seabream (268 + 42 mm fork length) were caught by angling, long-line or in fyke nets in
September 2020 in local coastal lagoons (Prévost, Leucate, Thau) and transferred in aerated tanks to the
Palavas IFREMER research facilities. Sex was not verified, S. aurata is a protandrous hermaphrodite
species so fish of the size captured were most probably male. Seabream were held in outdoor cylindrical
tanks (vol 3000 1) supplied with aerated seawater at prevailing seasonal temperature and photoperiod.
They were fed ad-libitum every day with cooked mussels (defrosted commercial human food grade), all
fed voraciously at 24h after capture. Tanks were two metres high so fish were shielded from visual
disturbance, PVC tubes were provided as shelters that the fish occupied spontaneously. Fish were fasted

for 24 h prior to surgery.

1V.2.2.3. Surgery

Fish were anesthetized by immersion in 0.1 g I-1 benzocaine (Benzocaine ethyl 4-Aminobenzoate,
VWR, www.vwr.com) in aerated seawater, until active ventilation ceased, then weighed and placed on
an operating table with their gills irrigated with aerated seawater containing 0.05 g I-1 benzocaine. Heart
rate loggers (DST milli HRT-ACT, 13 mm x 39.5 mm, 12 g, Star-Oddi, Iceland, www.star-oddi. com)
were implanted as described in Mignucci et al., 2021), and fish left to recover in a 6001 cylindrical tank,
outside with a natural photoperiod but with water temperature regulated at 25° + 0.5 C. This temperature
was similar to lagoon temperatures at fish capture but differed from previous holding temperature by up
to 5 °C. The tank was shielded behind an opaque black plastic curtain. During recovery fish were
checked by visual observation through small holes in the curtain (McKenzie et al., 2007) in the morning
(08:30) and evening (17:00). Fish resumed feeding (defrosted mussels) 24h after surgery, and were then
held for a further 90 hours to allow cardiac activity to stabilize (Mignucci et al., 2021) prior to transfer

to an experimental apparatus (see below). Food was withheld for 24h prior to experimentation.
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1V.2.2.4. Thermal challenges

8 fish were studied for either warming or cooling, fish were instrumented and studied in two groups of
4 individuals. At 90h after surgery, four fish were netted from the 1 m3 tank and placed in an identical
tank which was shielded behind an opaque black curtain and provided with the same water, and left for
24h to recover from handling. Fish were observed throughout all exposure protocols, at all exposure
levels, through small holes in the curtains (Mignucci et al., 2021). Care was taken to reduce all
disturbances to a minimum during experiments; therefore experimenters arrived at 06:20 to set up the

trials then gave fish 30 min to recover from any disturbance before commencement at 07:00.

For acute warming up until the critical thermal maximum (CTmax), temperature was raised in the tank in
steps of 2°C every 30 min, from 25°C to 29°C and then 1°C every 30min. Automated temperature
control systems (AquaMedic T controller twin, www.aqua-medic.de) were used to activate a submerged
pump in the tank, which generated a flow of water through heat exchange coils immersed in a reservoir
(600 1) of tapwater held at 50°C, to reach each incremental setpoints in the fish tank. For acute cooling
down to critical thermal minimum (CTmin), temperature was lowered in the tank in steps of 2°C every
30 min, from 25°C to 15°C and then 1°C every 30min. Temperature was controlled as above, but heat

exchange coils were immersed in tapwater at 3°C.

Loss of equilibrium (LOE) was used as the indicator of thermal tolerance, involving complete loss of
dorso-ventral orientation. The CTmax or CTmin Were then calculated as the last temperature step fully
completed plus the proportion of the last step that the fish endured prior to LOE (Blasco et al., 2020).
At LOE, individuals were immediately netted out of the experimental tank and euthanized in an overdose
of benzocaine. Experiments were continued as fish were removed, to maintain the protocol, but times

when fish were netted out of the tank were recorded and taken account in the heart rate data analysis.

1V.2.2.5. Logger programming and data processing

The loggers were programmed with Mercury software (Star-Oddi) according to the manufacturer’s
instructions. Fish were all operated in the morning, with tags activated at 07:00 the following day. For
fu, the ECG data were sampled at 200 Hz for 4 s. During recovery from surgery and at night during
experiments, fi was measured once every two hours. It was measured once every 5 min from 07:00 to
22:00 during the exposure trials. An ECG trace was saved with each measure of fy, for visual
confirmation of data quality. Water temperature, date and time were also recorded with each fy and EA

measurement.

Heart rate was returned in beats min-1. Mercury software assesses the quality of each ECG burst, from
0 being the best quality to 3 being the worse. Tag placement technique had been validated on farmed

seabream, to provide very high quality data (Mignucci et al., 2021). Therefore, ECG bursts with quality
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assessed as 3 or 2 were filtered out, and only quality 1 measurements with suspect values were checked
manually and, if necessary, recalculated with the manufacturer’s Patternfinder v.1.16.0 software based

upon R-R intervals in the QRST wave of the ECG (Altimiras et al., 1997).

IV.2.3. Data analysis

1V.2.3.1. Acoustic telemetry data filtering

Data filtering and fish fate assignation method are described in Chapter 2.

1V.2.3.2. Residence indexes

Seasonal space utilization, residence and temperatures were calculated and averaged monthly, to provide
a fine scale understanding of how prevailing temperature shaped overall seabream space utilization over
an annual cycle. Residence indexes (RI; March et al., 2010, Villegas-Rios et al., 2013, Chapter 2) were
calculated as the total time in hours spent in each one of the five zones (Fig IV.1) divided by the duration
of the month in hours. We considered that an individual was present in a zone as long as it was not
detected elsewhere, therefore total time spent in a specific zone was calculated as the sum of the time
differences between first and last detection in each zone. The total duration of each month was always
the time difference between the first and last days of the month except for the month during which fish
were tagged and months when fish returned to the lagoon in spring. For these latter cases, total duration
was the time difference between the first detection of the fish in the lagoon and the last day of the month.
Also, when a fish was caught in the lagoon or left the lagoon definitively during a year, the total duration
for that month and that fish was the time difference between the first day of the month and the last
detection. When a fish left the lagoon towards the sea, the fish was considered to be at Sea when not

detected in the lagoon.

The RI inside the lagoon zones or at Sea were calculated for each fish and each month. Years were
averaged per month so that RI values were displayed over a meta-year, from March to October (only
one to two fish were detected in the lagoon in November, December, January and February). RI values
were then compared across all combinations of months and zones. Normality of RI data was tested
thanks to a Shapiro test test but not verified. RI data distribution was verified to be quasibinomial thanks
to the descdist function (fitdistrplus package, Muller & Dutang 2015). A generalised linear model was
then applied to all individuals’ RI, with zones and months as factors. Tukey post-hoc tests were used to
identify where any significant differences lay (glht function, multcomp package (Hothorn at al., 2008)
and emmeans function (Lenth 2021)). Homoscedasticity and independence of the residuals were verified

visually. RI were converted to percentages for figures but kept as indixes between 0 and 1 for analysis.
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1V.2.3.3. Temperatures, measured and experienced

Daily measured temperature was calculated per zone across a meta-year, averaged per month, in order
to link temperature variations and fish residence in their zones. Normality of daily temperature data was
tested thanks to a Shapiro test but not verified. Temperature data distribution was verified to be gamma
thanks to the descdist function (fitdistrplus package, Muller & Dutang 2015). A generalised linear
model was then applied to all daily temperatures, with zones and months as factors. Tukey post-hoc tests
were used to identify where any significant differences lay. Tukey post-hoc tests were used to identify
where any significant differences lay (glht function, multcomp package (Hothorn at al., 2008) and
emmeans function (Lenth 2021)). Homoscedasticity and independence of the residuals were verified
visually. Analysis with temperatures in January, February, November and December is presented in Fig

IV.S.1.

Experienced temperature was defined as the daily measured temperature associated to each detection of
a fish in the relevant zone, one measurement per fish per day. Since this approach is dependent on the
number of fish released into the network, we only considered data from inter-annually faithful fish to
the lagoon after their return from spawning. Experienced and measured temperatures were compared
between zones per month over days when fish are detected inside the lagoon with a generalized linear
model with “measured” or “experienced” status and zones as factors. Tukey post-hoc tests were used to
identify where any significant differences lay (glht function, multcomp package (Hothorn at al., 2008)
and emmeans function (Lenth 2021)). Homoscedasticity and independence of the residuals were verified

visually.

Note that wind varied drastically in force and direction on a daily basis, with no clear trend over months.

Therefore, wind could not be investigated as a factor explaining monthly fish residence patterns.

1V.2.3.4. Residence ranking among zones

RI were then ranked by zone for each fish each month, in order to determine if individuals had specific
zones of residence. Rank 1 was attributed to the zone where the fish was the most resident during a
particular month, rank 2 to the zone where fish was the second most resident until rank 6 for the zone
where the fish was least resident. RI values were compared between ranks each month with a generalized
linear model. Tukey post-hoc tests were used to identify where any significant differences lay.

Homoscedasticity and independence of the residuals were verified visually.
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1V.2.3.5. Monthly home range sizes and overlaps

Home ranges and overlaps over months were calculated and compared as described in Chapter 2, but

montly instead of seasonally.

1V.2.3.6. Spawning migrations and exchange movements between lagoon and sea

Movements between lagoon and sea, whether for spawing migrations or just stochastic migrations, were
determined as described in Chapter 2. Mean time differences between departures and returns were
compared between months by Wilcoxon tests as distribution of time difference data was not normal
(Shapiro test). As seabream’s spawning season happens from October to January (Lasserre, 1976), the
last departures of each year in September and October were considered to be spawning migrations. The
first returns to the lagoon the following year were considered to be seasonal returns to lagoon foraging
grounds. As fish were highly resident within their home range each month (Chapter 2), the temperature
measured in the zone where they were the most resident the month when a movement happened

(departure or return) was the temperature associated to the migratory movement.

Density of movements for spawning migrations or short stochastic exchanges were calculated with the
geom_density function from the ggplot2 package (Wickham 2016), in relation to calendar dates or water
temperatures. The integral under the resultant curve is proportional to the migration movement density

at corresponding dates or temperatures.

1V.2.3.7. Dominance analysis of factors triggering migrations

In order to identify the environmental parameter that had the greatest role in triggering migrations
between lagoon and sea, a logistic regression model (glm function) was fitted to the days when a
movement was observed, with daily lagoon temperature, wind force and wind direction as factors for
departures. For returns from spawning, daily sea temperature was used instead of lagoon temperature.
A dominance analysis was then applied to this logistic model to determine the relative importance of
each predictor. This analysis was first described by Bodescu et al., (1993) and applied for the first time
to logistic models by Azen and Traxel (2009). A predictor is more important if it contributes more to
the prediction of the response variable in all possible subset models. For each model size (number of
environmental parameters included in the model), the average additional contribution of each predictor
was calculated and all models’ R2’s were compared, to rank each predictor’s importance. Specific daily
or monthly differences in temperature or wind direction and force were assessed by Wilcoxon tests as

data failed a Shapiro test for normality.
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1V.2.3.8. Cardiac responses to warming and cooling

Statistics were performed with R version 3.5.3 (R Core Team 2019) with p = 0.05 taken as the fiducial
level for statistical significance. Effects of progressive warming on fy were evaluated by a mixed linear
model using the Imer function and with a mixed generalized linear model for the effect of cooling on
heart rate using the glmer function (both functions from the Ime4 package, Bates et al., 2015), as fx data
distribution was normal for warming and gamma for cooling. Factor was temperature levels and random
effects were individuals. Data were only considered for temperatures that all individuals tolerated.
Sphericity of the data was not met, therefore a Greenhouse-Geisser correction was applied.
Homoscedasticity of the residuals was verified visually by plotting them as a function of their fitted
values. Tukey post-hoc tests were used to identify where any significant differences lay, with glht

function (multcomp package (Hothorn at al., 2008)).
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IV.3. Results

IV.3.1. Acoustic monitoring

72 seabream were tagged and tracked from the 04/05/17 to 02/02/20. The dataset, following cleaning
and filtering, comprised 1,352,094 detections in the whole lagoon complex. Monitoring data are

summarized in Table IV.S.1. Overall, fish occupied the lagoon from March until October (Fig IV.2).
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Figure 1V. 2. Chronogram of the movements of fish in the lagoon complex (A) aligned with the
measured daily temperatures in the defined zones in Fig IV.1 (B). Panel A: each line of the
chronogram corresponds to a single fish and each point corresponds to a detection in one particular
zone defined in the legend. The dotted line indicates the end of the study. The grey rectangles delimit
the moments when no fish was detected inside the Prévost lagoon complex.
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IV.3.2. Residence indexes

Fish montly RI are displayed in Fig IV.3. Within the lagoon fish were most resident in M in April and
May (Fig IV.S.3). Then, as temperatures rose to their peak in July, fish also resided increasingly in the
C, although residence in C and M was statistically similar (Fig IV.S.3). By October, residence was once
again very high in M. Residence in E and W was generally low and varied little across months.
Detections in other zones only represented 0.36% of the total dataset and more than half of these were
in the Rhone to Séte Canal. Three fish were detected occasionally in adjacent lagoons. Only two fish
were detected inside the lagoon in winter, each for 2 days at a mean experienced temperature of 11.2 +

0.9 °C.
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Figure 1IV. 3. Residence indexes of seabream in each zone as a function of calendar month (A),
aligned with the monthly means of the measured temperature in each zone (B). The boxplots represent
the median, hinges and whiskers of associated values calculated for each fish, zone and month and dots
represent the outliers. A common superscript in the colored boxes indicates no significant difference in
the mean RI or temperature value between zones for letters and months for symbols (generalized mixed
model, p < 0.05). The number of fish for a given combination of zone and month is indicated in the white
boxes at the top of each subplot for all panels A and C.

1V.3.3. Temperatures, measured and experienced

Montly averaged daily temperatures are displayed in Fig IV.3. Overall temperatures in the lagoon
increased from March to July, then decreased until October. Temperature extremes were 1°C on

28/02/18 to 31.9°C on 29/07/19, both in W. During the hottest months, June, July and August, mean
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lagoon temperature was 23.9 + 2.8°C. Temperature at M was not significantly different from S, except
in May, and these two zones were significantly cooler than E and W in the three hottest months, with C
being intermediate. The E and W zones had similar temperatures, being the hottest zones from May to
August. Overall, in the hottest months of June, July and August, the C and M lagoon zones had a mean
temperature of 23.0 = 2.8 whereas the E and W zones had a temperature 26.2 = 2.5. All zones had
relatively similar temperatures in other months, with some being significantly higher or lower in some
cases. From November to February, when seabream had all quit the lagoon, S was generally hotter than

all lagoon zones, with E and W being the coldest zones these months (Fig [V.S.1).

During lagoon residence, overall temperatures experienced by seabream followed a similar trend to
mean lagoon temperatures (Fig 1V.4). Extreme temperatures experienced were 10°C on 24/01/20 to
31.9°C on 29/07/19. During June, July and August, the mean experienced temperature was 23.7 & 3.1
°C. Experienced temperatures were only significantly higher than measured temperatures in the E in

April, but significantly lower in M in June and in the E in August (Fig IV .4).
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Figure 1V. 4. (A) Montly means of the measured temperature in each zones aligned with (B) the
montly mean of experienced temperature by each fish in every zones. The boxplots represent the
median, hinges and whiskers of associated values and dots represent the outliers. The asterisk above
boxes in panel C indicates a significant difference between monthly measured temperature and
experienced temperature at detections for the corresponding zone (linear models, p < 0.05). The number
of fish for a given combination of zone and month is indicated in the white boxes at the top of each
subplot for all panels A and C.

IV.3.4. Ranking of residence among zones

When in the lagoon, fish were always significantly more resident in one zone than in any other, whatever

the zone and month (Fig IV.S.2). Therefore the RIs could be averaged over each month, and ranked by
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zone (Fig IV.5). On average, individuals were 79 + 17 % resident to a particular zone each month, with

the majority in M and C.
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Figure IV. 5. Ranking of the residence indexes in the Prévost lagoon between zones (Out of network,
West, East, Center, Mussel farms and Other zones) during each month in function of the zone defined
in Fig IV.1. The boxplots represent the median, hinges and whiskers of RI values calculated for each
fish, for a zone and month and dots represent the outliers. The asterisk between “Ranking 1~ and
“Ranking 2" indicates that the RI associated to the zone where fish are the most resident is significantly
higher than RI in other zones for each fish (generalized linear model, p < 0.05). The total number of
fish for a given combination of ranked 1 zone and month is indicated in the colored boxes according to
the colour legend.
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IV.3.5. Monthly home range sizes and overlaps

Home range surface areas changed over months of lagoon residence (Fig IV.6). Surface areas derived
from 50% and 95% KUD showed similar patterns, although these were more pronounced for the 95%
KUD (Fig IV.6). Home range surface areas derived from 95% KUD changed over time, the extremes
being a low of 0.06 km2 to a high of 2 km2. The home ranges were overall the highest in May and June,

and then tended to decrease over next months (Fig IV.6).
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Figure IV. 6. Home ranges’size derived from 50% and 95% KUD presence probability between
months. Each panel displays the median, hinges, whiskers and outliers of all individual home range size
values between months. A common superscript in the white boxes indicates no significant difference in
the mean home range size between months (generalized linear model, p < 0.05). The number of fish for
a given month is indicated in the white boxes at the top of each subplot.
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Overlap between home ranges derived from 50% KUD were all significantly similar across all
successive months (Fig IV.7). Overlap between home ranges derived from 95% KUD was also high (93
+ 9) and increased significantly from May to October (Fig IV.7). Overlaps between all months are
displayed in Tab IV.S.2. Individual overall home ranges derived from 95%, 80%, 70% and 50% KUD

were also calculated per month and are displayed in Fig IV.S.3.
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Figure 1IV. 7. Overlap between home range areas for home ranges derived from 50% and 95% KUD
between consecutive months. Each panel displays the median, hinges, whiskers and outliers of all
individual overlap values. The number of fish for a given combination of months is indicated in the white
boxes at the top of each subplot. A common superscript in the colored boxes indicates no significant
difference in the mean overlap value between month combinations (generalized linear model, p < 0.05).
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IV.3.6. Migrational movements

Spawning migration departures were very synchronized in September and October (Fig 1V.2) and
happened on average on 06/10 (Fig IV.8) with a standard error of 6 days at a mean temperature of 18.1
+ 1.5 °C (Fig IV.9). Returns in March and April (Fig IV.2) were a bit more dispersed and happened on
average the 31/03 (Fig IV.8) with a standard error of 13 days at a mean temperature of 13.9 £ 1.9 °C
(Fig IV.9). Overall, 66% of migration departures for spawning happened between 17°C and 19°C and
58% of spawning returns for foraging happened between 12°C and 14°C (Fig IV.9).

Of the 72 seabream tracked, 55 performed stochastic migrations between lagoon and sea at least once,
although 7 never left the lagoon until their spawning migration. The other 10 left without performing
any exchange before spawing migrations. The average time interval between departure and return of
stochastic migrations was a few days (66 + 6219 h) and the departures and returns overlapped over the
total duration of the study. Therefore,stochastic departures and returns were grouped and analysed
together as stochastic migrations movements. These stochastic migrations happened over a large
spectrum of temperatures in the lagoon, maximum temperature associated with a departure was 29.4 °C
and minimum temperature was 10 °C. Overall, there was good evidence of refuge migrations at peaks
of high temperature during summer, as observed in June 2017, August 2018 and July 2019. These
represented 42% of the stochastic migrations, mean temperature associated with departures was 27.1 +
1.3 °C (Fig 1V.9). The fish remained at sea for an average of 120 hours (5 days) and returned at

temperature of 25.4 + 3 °C, significantly lower than the mean temperatures at departures.

There were also, however, stochastic migrations between lagoon and sea around the time of spawning
migrations (Fig IV.8). These occurred just before definitive departures for reproduction in October (15%
of the total number of exchanges, mean temperature 18.2 + 1.5 °C) but also during spawning returns in
March and April (24 % of the total number of exchanges, mean temperature for departure from lagoon

14.1 +2.7 °C). There was no significant difference in mean departure temperatures among lagoon zones.
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Figure IV. 8. Spawning departures and returns (A) and stochastic migrations (B) movements density
between the lagoon and the sea in function of time and temperature variations over time. The surface
area below density curves is proportional to the number of movements at a given date, therefore is a
unitless dimension, on the right y-axis. Lagoon temperature is the daily mean of measured temperatures

in the four different zones.
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Figure IV. 9. Spawning departures and returns (A) and stochastic migrations (B) movements density
between the lagoon and the sea in function of temperature variations and heart rate of seabream
during warming and cooling trials in function of temperature. The surface area below density curves
is proportional to the number of movements at a given date, therefore is a unitless dimension, on the
right y-axis. A common colored superscript in the white boxes indicates no significant difference in the
mean heart rate between temperatures levels (generalized mixed model for cooling and linear mixed
model for warming, p < 0.05).

IV.3.7. Dominance analysis of factors triggering migrations

The conditional importance of each environmental factor in triggering a migration is summarized in
Table IV.S.3. Lagoon temperature was the dominant factor for spawning departures, over wind force
and direction. If, however, photoperiod is added into the model, it becomes the dominant trigger. At that
point, lagoon temperature and wind force were equivalent and dominated wind direction, which was the

weakest factor. Sea temperature was the dominant factor for spawning returns, while wind force
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dominated wind direction. For the stochastic migrations, the dominant factor was always lagoon

temperature. Wind direction was dominant over wind force for summer and fall stochastic migrations.

1V.3.8. Thermal tolerance and cardiac responses to temperature

Elements of mean heart rate of seabream exposed to warming and cooling while free-swimming are
displayed in Table [V.1. The mean (+ S.D.) CTmax was 35.3 = 0.6 °C, the mean CTpin was 7.8 = 1.1 °C
(n= 8 in both cases). For warming, comparisons among temperatures were made from 25 to 35°C. Mean
heart rate increased significantly from 25°C to 29°C, then reached an asymptote and did not change
significantly between 29°C and 35°C, except at 31°C which was different from 33°C (Fig IV.9). For
cooling, analysis was performed from 25 to 9°C, and heart rate decreased significantly at each step with
a smooth exponential decline, displaying no clear lower asymptote (Fig IV.9). Taking the cooling and
warming data together, therefore, the cardiac thermal performance curve comprised an overall
exponential increase with temperature from 9° up until 29 °C, followed by an asymptote at temperatures
beyond that. It is noteworthy that the mean temperature experienced by seabream during the hottest
months of summer, 23.7 + 3.1 °C, lies in the centre of their cardiac performance curve. The lowest and
highest temperatures experienced (10°C on 24/01/20 or 31.9°C on 29/07/19) were relatively distant from
CTmin or CTmax (Tab IV.1), although the upper extreme was a temperature at which cardiac performance

had reached an upper asymptote.

Table 1V. 1. Elements of mean (+ SD) heart rate (fu, beats min™) of Sparus aurata fitted with
biologging tags and exposed to either warming or cooling while free-swimming in a holding tank.
Undisturbed fu indicates as measured between 06:00 and 07:00 in normoxia at 25°C, prior to the
respective trial. Maximum refers to the mean of the highest, and minimum to mean of the lowest fu
observed in each fish in each trial.

Undisturbed Maximum Minimum Temperature Temperature

at maximum  at minimum

Warming 97+20 182 +£27 102 +20 33+34 27+3.8

Cooling 91+ 30 114 £31 23+2 24+ 2 10+2.4

Figure IV.9 also shows departure densities as a function of temperature, to allow these to be interpreted
against cardiac thermal performance. The relatively low temperatures at which spawning departures (at
18.1 £ 1.5 °C) and returns (at 13.9 + 1.9 °C) occurred are not related to any particular feature on the
cardiac performance curve, and the temperatures are well above CT i, (Fig IV.9, Tab IV.1). In terms of

stochastic migrations, for the summer events during heatwaves the fish quit the lagoon at a temperature
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(27.1 £ 1.3) that was below that at which the seabream heart reached the upper performance asymptote
(from 29 °C). The other stochastic exchanges that were linked to seasonal migrations occurred at similar

low temperatures to those seasonal migration events.

IV .4. Discussion

This study provides a novel analysis of the temperatures that a marine fish experiences when it occupies
a temperate coastal lagoon as a seasonal foraging ground, and the temperatures associated with
migrations between lagoon and sea. The tracking data demonstrated the zones of the lagoon that were
preferentially occupied over the foraging season and temporal patterns of home range occupation by
individual seabream. The analysis of movements between lagoon and sea revealed quite discrete
temporal and thermal windows for both seasonal and stochastic migrations, with the dominance analysis
indicating a strong role for water temperature in driving these. The measures of thermal tolerance and
cardiac thermal performance then allow the patterns of space use within the lagoon, and the migratory

movements, to be interpreted against the temperature physiology of the seabream.

IV.4.1. Temperatures and space use in the lagoon

Because of their semi-closed nature, lagoons are subjected to a strong gradients and temporal variation
of environmental conditions (Guélorguet & Perthuisot, 1983 ; Quignard et al., 1984 ; Sacchi, et al., 1985
; Wilke, 1998). Despite the broad temperature variations measured inside the Prévost lagoon during the
summer foraging season, seabream show very high overall residence (Chapter 2). It has been
documented that optimal feeding and growth temperature for farmed seabream is 25°C (Hernandez et
al., 2003 ; Lupatsch et al., 2003 ; Seginer 2016), which is similar to the average temperature of the
lagoon, and average temperature experienced by the seabream, which was around 23°C. Taken together,
the residence data, and the residence ranking analysis, clearly indicate that the seabream preferred the
deeper cooler waters of the M and C zones, with far fewer fish occupying the warmer and shallower E
and W zones. We cannot conclusively attribute this habitat choice to temperature, the average
temperature of about 26 °C in the warmer E and W zones is close to the optimal for growth of farmed
fish (Hernandez et al., 2003 ; Lupatsch et al., 2003 ; Seginer, 2016). The E and W zones were, however,
more prone to warmer periods that may have been supra-optimal energetically or even physiologically
challenging for the seabream. It is interesting that individuals remained so faithful to their own home
range over the summer, including during the warmest months, such that in June, July and August there
was very little difference between experienced temperatures and measured temperatures. That is, the
limited number of fish resident in E and W remained there even when these zones became very warm.

It is even conceivable that these individuals in warmer zones of the lagoon may have higher thermal
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tolerance than those in cooler zones, due to phenotypic plasticity. It is well-established that in many fish
species, including S. aurata, laboratory acclimation (or seasonal acclimatisation) to warm temperatures
can increase overall thermal tolerance (Kir 2020 ; McKenzie et al., 2021). This acclimatisation to
temperature may even have an element of longer-term ontogenetic plasticity that improved thermal
tolerance (McKenzie et al., 2021). Gilthead seabream recruit to coastal lagoons as post-larvae (Mercier
et al., 2012 ; Tournois et al., 2017) and then can show fidelity to the same lagoon over successive years

(Andouin, 1962) with, as we have now demonstrated, fidelity to the same home range (Chapter 2).

Although the data clearly indicate that each individual was faithful to its home range over successive
months, the changes in home range size over the foraging season were interesting. The increase up to a
maximum size in May may indicate increased exploration as waters warmed after entry of fish in spring.
This phenomenon is visible in Fig [V.S.3 as well. It is not clear why home ranges then decreased again
over time, to be smallest just before the seabream quit the lagoon in autumn. This may reflect a
solidification of territoriality as the season progressed, and this solidification of territoriality didn’t seem

to be affected by temperature gradients between zones or temperature variations over time.

IV.4.2. Migrations and their drivers

1V.4.2.1. Spawning migrations

Although fish were very faithful to the lagoon and their home ranges during the feeding season, once
they departed in autumn they almost never returned until spring, with a rare exception of two fish during
the mild winter of 2019/2020. Mercier et al. (2012) suggested, based on multi-element otolith
fingerprints, that some seabream might overwinter in lagoons in spite of low temperatures. Ibarz et al.,
2003 reported, however, that farmed seabream stop feeding below 13°C while most authors use 12 °C
as the temperature below which farmed seabream stop growing (Muller-Feuga, 1990 ; Mayer et al.,
2008). Water in the lagoon was far below these thresholds from November to February while sea
temperature remained around 13°C (Fig IV.S.1), which could explain why seabream remained at sea

until more favourable conditions inside the lagoon.

It was fascinating that departures for spawning migration were so synchronised in October and occurred
within such short temporal and thermal windows over a meta-year. In order for the individuals to arrive
on spawning grounds when environmental conditions are optimal for reproduction and survival of
offspring (Crossin, 2009), spawning migrations are typically triggered and synchronized together by
environmental factors (Milner-Gulland et al., 2011). The dominance analysis indicated important roles
for both photoperiod and temperature in driving this, with a role for wind force but not direction. The
greatest challenge in studying how environmental factors influence migration is that they are often

highly correlated with one another, making it difficult to disentangle their true relative importance.
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Notably, in temperate climates there is a high correlation between photoperiod and water temperature
(Farrell et al., 2011). Photoperiod is well-established as a ‘zeitgeber’, providing fish with accurate
information on daily and calendar time (Vinagre et al., 2009), providing a circa-annual ‘clock’ that is
known to play an important role in the control of reproductive cycles and spawning seasons (Randall et
al., 1995). Long photoperiods can be used to delay spawning in farmed gilthead seabream (Kissil et al.,
2001). Photoperiod is also known to be a trigger for fish migration, for example of the anadromous
Pacific lamprey Lampetra tridentata in the Columbia River (Keefer et al., 2009). Thus, it seems highly
likely that photoperiod did indeed underly the highly synchronised departures for breeding, which would
allow seabream to migrate and arrive at spawning sites when reproductive success would be maximized.
Furthermore, if temperature were the only driver of outward migration, these might be stimulated by
temperatures in the lagoon in May or June, when temperatures were similar to those in October. It was
in October, however, that lagoon and sea temperatures were equal, and it may have been this thermal
cue that was the important driver, making October a ‘pivot’ month. It was also interesting that the
dominance analysis also highlighted wind force, which was significantly higher on days with spawning
migration departures (Fig IV.S.4). In the Japanese eel Anguilla japonica, wind was also a trigger of
migration because wind increases water turbidity which provides protection from predation (Sudo et al.,
2017). In this study, a strong event might have brought sea water into the lagoon which initiated the
“pivot” moment when sea and lagoon temperature equalized. Therefore, a combination of several factors

instead of a single one might trigger seabream’s spawning migrations.

It is not clear why migratory returns for foraging were more temporally dispersed than spawning
departures, stretching from February to May, or why they were so strongly associated with a high density
of stochastic exchanges between lagoon and sea (see below). The fact that they were temporally spread
may explain why photoperiod did not dominate over temperature as the main trigger of the returns. It is
very noteworthy that fish returned when lagoon temperature rose above that of the sea and at a mean
temperature of 13.9 °C that, as above, is high enough for the fish to start feeding (Ibarz et al., 2003).
The ‘pivot” month in spring was March (Fig IV.S.1), which was when most entries occurred. Indeed,

the data indicate that seabream tried to avoid temperatures below 13°C.

1V.4.2.2. Stochastic migrations

Despite their high residence in their home ranges, many seabream performed stochastic migrations
between the lagoon and the sea during the feeding season. Lagoon temperature was the main driver of
these stochastic migrations, over wind force and direction. The high density of events during the hottest
months, at temperatures between 27 and 29 °C, appear to be refuge migrations to avoid excessive heat.
It is known that, if ectotherms experience temperature extremes, they may seek thermal refuges. In the

wild, sources of cool water are crucial for the survival of fishes when water temperatures approach lethal
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limits (Power et al.,, 1999). During the summer, temperate rivers can reach water temperatures
approaching and even exceeding the lethal limit for resident fishes for many days almost every year,
such as for juvenile Atlantic salmon Sal/mo salar in the Miramichi River in New Brunswick, Canada
(Garside, 1973 ; Lund et al., 2002). During these events, feeding territories may become suboptimal and
fish survival threatened. Therefore, irrespective of the energetic costs associated with travelling to cool-
water refugia, fish may do this if the physiological benefits gained by lowering metabolic rate and

surviving in a cooler environment justify the risk.

Thus, the migrations of seabream out to sea during periods of high summer temperature may reflect
thermal constraints on their physiology and energetics. Temperature at sea was significantly lower than
in the lagoon during these events. Also the fact that the seabream spent many days at sea when departures
were triggered by peaks of high temperatures in June 2017, August 2018 and July 2019, and only
returned when temperature in the lagoon had dropped significantly, corroborates the fact that high
temperature was the main trigger of seaward refuge migrations during the hottest summer months.
Seaward migration of S. aurata from a coastal lagoon in Greece has been described before and was
attributed to migrations from high temperatures (Katselis et al., 2007) although this lacked direct

evidence.

It is interesting that wind played a role also, as coastal lagoons are very dependent on wind for water
renewal (Alekseenko et al., 2013). Wind force in June, July and August was significantly lower than
other months and wind force on days when refuge migrations occurred was significantly lower than
other days. It is therefore possible that an absence of wind was an indirect driver of migrations (Fig
IV.S.4), as coastal lagoons are very dependent on wind for water renewal (Alekseenko et al., 2013). In
an absence of wind, water would heat quickly especially in shallow zones (like E and W of Prévost
lagoon), to achieve the high temperatures that trigger a departure to sea. Wind is a trigger of migrations
in four species of Mugilidae between Messolonghi—Etoliko lagoons (Western Greek coast) and the sea,
by increasing the height of tides (Pasaric & Orlic, 2001 ; Katselis et al., 2007) or by creating currents
from the sea to the lagoon (Libosvarsky & Darrag, 1975 ; Oren, 1981 ; Ibanez & Benitez, 2004 ; Katselis
et al., 2007).

It is also worth noting that not all fish departed from the lagoon during these peaks of high temperature
and some individuals never connected with the sea during summer, until their departure for reproduction.
This suggests that individuals may differ in their thermal tolerance (McKenzie et al., 2021) and that

temperatures were not extreme enough to generate refuge responses in all animals.

The high density of stochastic migrations during spring and fall, at times similar to the seasonal
migrations, are not immediately easy to explain. The main drivers of these movements were lagoon
temperature in spring and lagoon temperature plus wind direction in Fall. October and March were the

“pivot” months when temperature at sea and in the lagoon were similar (Fig IV.S.1). Rather than
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representing refuge behaviours, these stochastic migrations may have reflected attempts at thermal
optimisation. Behavioural movements, based on a preference for a specific temperature, may provide a
strategy to cope with changing conditions and may allow some species or populations to reduce or
mitigate the deleterious impacts of non-optimal conditions (Ward et al., 2010 ; Johansen et al. 2014).
Fish may use such movements to maintain a body temperature as close as possible to their preferred
temperature, which is assumed to represent some kind of thermal optimum for performance (Neill et al.,
1972 ; Schurmann et al., 1991). Being near a thermal optimum may have a number of advantages in
terms of energetics and physiological performance, which may promote survival and fitness (Portner &
Farrell, 2008 ; Killen, 2014 ; Nay et al., 2015). It is possible that fish were constantly trying to optimise
their body temperature in months when lagoon and sea had similar temperatures (March, April and
October) and therefore exhibited high stochastic migrations between the two habitats. Interestingly,
these movements mainly happened when wind blew from the South-East, which generates a current into
the lagoon and perhaps brought warmer sea water in, triggering seaward movements. This may also
explain why residence in the M zone was the highest of all zones in October and April, as it is under

main marine influence in the lagoon.

IV.4.3. Interpreting seabream movements against their thermal physiology

Our average CTmax for seabream acclimated to 25 °C corresponds well with previous reports for
juveniles, of 35.5 £ 0.5°C when acclimated to 18 °C (Madeira et al., 2014) and 35.9 + 0.3 when
acclimated to 25°C (Kir, 2020). Our average CTmin was lower than a report of 9.3 + 0.5°C in juveniles
acclimated to 25°C (Kir, 2020). The CTmax and CTwin are incipient lethal thresholds because, upon LOE,
the fish would be unable to escape from the thermal conditions and so its survival would be threatened
(Lutterschmidt & Hutchison, 1997). Given that the maximum and minimum temperatures measured
inside the lagoon when seabream were present were 31.9°C and 10.0 °C, respectively, it seems like the
seabream avoided temperatures that would be a direct threat to their survival. The mean temperatures
experienced by seabream during their summer residence in lagoons lie almost exactly in the middle of

their acute thermal tolerance range.

The effects of temperature on fy in the wild seabream have been described in multiple species (Eliason
& Anttila, 2017) but very rarely on free-swimming animals fitted with heart rate loggers (Claireaux et
al., 1995 ; Mignucci et al., 2021). The overall exponential increase in fx across all temperatures, up until
an asymptote where fy reaches a plateau or even decreases some °C before CTmax, has been described in
various fish species (Ekstrom et al., 2016 ; Gollock et al., 2006 ; Penney et al., 2014). The increase in fy
with warming across the thermal range may have multiple contributing mechanisms. At low
temperatures there may be direct depression of cardiac contractility and performance by the cold.

Cardiac activity is then stimulated by a direct Arrhenius effect of warming but the increase in fx also
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serves to meet the increased oxygen demands caused by thermal acceleration of metabolism (Eliason &
Anttila, 2017). It has been repeatedly suggested that intrinsic capacity to raise fz may be a determinant
of a species’ upper temperature tolerance (see Eliason & Anttila, 2017, for a detailed review). The
cardiac response to warming in the wild seabream, and their f at a given temperature, were generally
very similar to the free-swimming animals from aquaculture, although the farmed fish were not taken
above 33 °C (Mignucci et al., 2021). The fact that the wild seabream could not increase their mean fy at
temperatures beyond 29°C is clearly a potential physiological threshold for cardiac performance. If their
metabolic rate continues to increase at temperatures beyond this, the heart would be unable to meet
these, leading to a decline in venous oxygen reserves and possibly the onset of unsustainable anaerobic
metabolism (Cossins & Bowler, 1987 ; Schulte et al., 2015 ; Rodgers, 2016). That is, 29°C represents a
significant sub-lethal threshold for the wild S. awrata, above which survival could have been
progressively compromised. Other studies have found slightly lower thresholds for negative impacts,
during longer term exposures to warming. Madeira et al. (2014) concluded, based on histopathological
alterations caused by warming in wild juveniles, that S. aurata may be vulnerable to heatwave events
that attain 28°C for several weeks. Feidantsis et al. (2009) reported that farmed S. aurata held in sea
cages can show signs of oxidative stress at temperatures as low as 20°C and were unable to acclimate
fully to temperatures above 26°C. It is very interesting, therefore, that the seabream showed a high
density of refuge migrations when lagoon water temperatures were between 27 and 29°C, and that

temperature was the dominant environmental driver of this.

The data do not seem to show a clear threshold for cardiac tolerance of the cold, although fy became
very significantly depressed as temperatures approached CTmin. This would, presumably, be linked to a
direct depression of fish metabolic rate and capacity to perform aerobic activities such as swimming and
foraging. Ibarz et al., 2003 concluded that 12°C was a threshold cold temperature for farmed S. aurata,
based on measurements of oxygen consumption and feeding rate, and 12 °C is accepted as the
temperature below which farmed seabream stop growing (Muller-Feuga, 1990 ; Mayer et al., 2008).
Heart rate at 12°C was around 34 beats min-1 in the wild seabream, less than half the routine heart rate
at more optimal temperatures of between 20 and 25 °C (Altimiras et al., 1997 ; Aissaoui et al., 2000 ;
Hachim et al., 2020 ; Mignucci et al., 2021). It is well-established that fishes can show a capacity for
phenotypic plasticity of thermal physiology, including by seasonal acclimatisation (McKenzie et al.,
2021). Therefore, it is perfectly conceivable that wild seabream returning to lagoons in spring, after
overwintering at sea, will have better performance at cold temperatures than they exhibit when they
leave lagoons in the autumn. This, then, might partially explain why outward seasonal migrations in
autumn were at warmer temperatures than seasonal returns in spring, although photoperiod of course

was also a main driver of the former. This is an interesting question for future research.
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IV.5. Conclusions and perspectives

The results demonstrate that S. aurata occupied their seasonal feeding grounds over a period where the
average temperature was, according to the physiological studies and aquaculture information, quite
optimal. The seabream tended to occupy cooler and deeper areas of the lagoon, but individuals were
faithful to their home ranges within a season across successive years, even if these were in shallow warm
areas that may experience supra-optimal temperatures during the warmest months. Along with
photoperiod, temperature is one dominant driver of seasonal migrations into and out of the lagoon, which
occur within quite discrete temporal and thermal windows. Temperature is the dominant driver of
stochastic migrations within a season, including refuge migrations out to sea to avoid heatwaves, which
also occur in quite discrete thermal windows over a meta-year. Analysis of thermal tolerance and a
cardiac thermal performance curve indicate that seasonal migrations occur at low temperatures that are
well within the overall tolerance range but that refuge migrations at warm temperatures occur before

cardiac performance might become limited.

Overall, this study demonstrates that performing ecophysiology experiments on wild fish is efficient to
investigate the underlying internal mecanisms triggering movements. It notably shows that seasonal use
of lagoons by S. aurata is a cyclical foraging migration into a physiologically optimal summer feeding
habitat, which is then coupled with a spawning migration to offshore sites, when lagoon habitats become
physiologically challenging over winter. The finding that temperatures in the lagoon could become
supra-optimal in summer, and trigger refuge migrations to sea by some individuals, has clear
implications in a context of ongoing global change. Although a gradual in seasonal temperatures may
be compensated for by changes in the phenology of seabream migrations (Katselis et al., 200, Shaw
2016), the period during which temperatures are optimal for foraging and the areas of the lagoon that
represent suitable foraging habitats, may change. A projected increase in the frequency of extreme
heatwaves (Stillman, 2019) may, however, pose the major risk to use of the lagoons by seabream. Such
heatwaves are expected to increase in intensity and duration (Stillman, 2019), so causing ever more
frequent, and longer, refuge migrations by seabream. This will interfere with foraging and growth, which
could then have consequences for breeding success and, therefore, population dynamics. The
implications of this extend beyond this case study on seabream in a specific lagoon, to the multiple
temperate fish species that perform seasonal foraging migrations into coastal lagoons, estuaries or

wetlands, globally.
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IV.6. Supplementary materials

I1V.6.1. Tables

Table 1IV.S. 1. Monitoring data for each individual. The number of days detected corresponds to the
number of days a fish was detected at least once by one of the hydrophones. The number of hydrophones
corresponds to the number of hydrophones which detected at least once a fish. The total period of
detection corresponds to the number days between a fish’s first and last detection.

Fish Release date Fishing Fork  Weight Tag Battery Number  Number Number Total period of
number (dd/mm/YYYY) technique length (g) format life of of of days  detection (day)
(mm) (day) detections receivers detected

1 02/05/2017 Capechade 222 182 VI9-1x 579 2063 12 10 10
2 11/05/2017 Capechade 220 229 VI9-1x 579 548 16 26 52
3 12/05/2017 Capechade 224 194 VI9-1x 579 1704 20 10 36
4 12/05/2017 Capechade 237 259 VI9-1x 579 594 17 3 3
5 15/05/2017 Capechade 234 240 V9-1x 579 545 10 12 433
6 19/05/2017 Fish trap 180 117 V9-1x 579 924 15 10 138
7 19/05/2017 Fish trap 240 259 VI9-1x 579 976 8 33 49
8 22/05/2017 Capechade 183 108 V9-1x 579 393 10 3 3
9 22/05/2017 Capechade 274 378 V9-1x 579 53797 20 328 509
10 22/05/2017 Capechade 222 200 V9-1x 579 7265 25 100 393
11 02/06/2017 Fish trap 183 118 VI9-1x 579 294 6 2 2
12 06/06/2017 Capechade 181 117 VI9-1x 579 43880 17 263 452
13 06/06/2017 Fish trap 184 120 VI9-1x 579 27412 22 146 146
14 06/06/2017 Fish trap 217 213 VI9-1x 579 27995 16 221 422
15 06/06/2017 Capechade 181 111 VI9-1x 579 298 6 3 3
16 06/06/2017 Capechade 356 847 VI9-1x 579 17213 18 143 391
17 07/06/2017 Capechade 245 278 VI9-1x 579 16347 15 122 122
18 07/06/2017 Capechade 214 171 VO9-1x 579 1168 12 8 8
19 07/06/2017 Capechade 198 153 VO9-1x 579 419 12 3 3
20 07/06/2017 Capechade 181 113 V9-1x 579 7904 23 120 120
21 07/06/2017 Capechade 226 219 V9-1x 579 2993 10 54 54
22 07/06/2017 Capechade 177 102 VI9-1x 579 8534 19 45 45
23 07/06/2017 Capechade 181 112 VI9-1x 579 21101 27 257 486
24 07/06/2017 Capechade 213 179 VI9-1x 579 12866 21 90 90
25 07/06/2017 Capechade 245 259 VI9-1x 579 13763 23 292 501
26 07/06/2017 Capechade 223 203 VI9-1x 579 42707 21 294 485
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Table IV.S. 2. Overlap between home range areas for home ranges derived from 50% (in blue) and
95% (in red) KUD between months months (mean = SD). A common superscript indicates no
significant difference in the mean overlap value between months overlaps (generalized linear model, p

< 0.05).
Overlap (%) March April May June July August September October
March 100 92+8 86+ 14 80 +20 69 +23 84 +12 82+15 77 + 14
April 97+8 100 91+13 80 +28 81+£23 88+ 14 89+12 85+ 14
May 74 +38 80+32 100 90+ 11 90+ 10 93+9 92+12 87+ 14
June 63+£42 74 +£39 76 +£29 100 91+10 91+15 90+ 18 86 +20
July 57+45 65+47 87+23 83 +£26 100 94+38 92+9 88+ 13
August 67 £40 83 +35 92+13 81 +£26 86+22 100 96 £5 91+9
September 64 +35 86 +29 79 +£31 75+34 79 £29 86 +21 100 95+38
October 45 +39 63 +£36 64 +39 65+38 58 +£40 71+35 84 + 100
p-values March April May June July August September October
March ab ab ab a bed ab ab
April ab ac ac ab ab ab
May ab ab bed bed ab
June ab ab bed bed ad
July ab ab bd bed ab
August ab ab b bed
September ab ab ab ab bd
October ab ab ab ab a
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Table 1V.S. 3. Conditional dominance coefficients between environmental parameters triggering
migration movements. The colour translates the dominance of row parameters over column parameters
: orange means the row parameter dominates the column parameter, blue means the row parameter is
dominated by the column parameter and green means means both parameters are equivalent.

Movement category Environmental factors
Spring stochastic migrations Lagoon temperature Wind direction Wind force

Lagoon temperature
Wind direction
Wind force

Summer stochastic migrations

Lagoon temperature Wind direction Wind force

Lagoon temperature
Wind direction
Wind force

Fall stochastic migrations Lagoon temperature Wind direction Wind force

Lagoon temperature
Wind direction
Wind force

Spawning departures Lagoon temperature Wind direction Wind force

Lagoon temperature
Wind direction
Wind force

Spawning returns Sea temperature Wind direction Wind force

Sea temperature
Wind direction
Wind force
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1V.6.2. Figures
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Figure IV.S. 1. Monthly means of the measured temperature in each zones. The boxplots represent the
median, hinges and whiskers of associated values calculated for each fish, zone and month and dots
represent the outliers. A common superscript in the colored boxes indicates no significant difference in
temperature value between zones for letters and months for symbols (generalized mixed model, p <
0.05).
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Figure IV.S. 2. Ranking of the residence indexes in the Prévost lagoon between zones (Out of
network, West, East, Center, Mussel farms and other zones) during each month in function of the
zone defined in Fig IV.1. The boxplots represent the median, hinges and whiskers of RI values
calculated for each fish, for a zone and month and dots represent the outliers. The asterisk between
“Ranking 1" and “Ranking 2" indicates that the RI associated to the zone where fish are the most
resident is significantly higher than RI in other zones for each fish (generalized linear model, p < 0.05).
The total number of fish for a given combination of ranked 1 zone and month is indicated in the colored
boxes at the top of each subplot according to the colour legend.
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Figure IV.S. 3. Home ranges of seabream calculated as kernel distributions between months.
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Figure IV.S. 4. Stochastic migrations (A) and spawing departures and returns (B) movements density
between the lagoon and the sea in function of time and wind force and direction variations over time.
The surface area below density curves is proportional to the number of movements at a given date,
therefore no unit measure was indicated on the right y-axi. .
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Discussion générale et perspectives d’études

V.1 Discussion générale

V.1.1 Considérations générales

V.1.1.1. De la complexité du vivant

La recherche interdisciplinaire est souvent motivée par le désir de s'attaquer a un probléme complexe
qui exige des connaissances et des méthodes ou outils issus de nombreuses disciplines (Rhoten & Parker,
2004). L’écologie est une discipline « porte-manteaux » qui en cache beaucoup d’autres (Phillipson et
al., 2009), et le monde du vivant est beaucoup trop complexe pour ne s’y intéresser que d’un seul point
de vue. Déceler ses secrets suppose de connaitre les fonctionnements des organismes, de la biologie
cellulaire a la biologie des populations en passant par la physiologie, de comprendre le lien complexe
qui relie les organismes a leur environnement, de savoir comment la physique ou la chimie affecte
I’environnement et en conséquence les individus, ou encore de s’intéresser a la relation de plus en plus
problématique entre la société humaine et le monde du vivant avec comme point de mire une gestion

durable des ressources naturelles.

V.1.1.2. Le besoin d’une approche multidisciplinaire

L’écologie du mouvement n’est qu’une branche de 1’écologie mais est un parfait exemple d’une science
qui appelle a I’interdisciplinarité. Comprendre les processus qui causent et influencent le mouvement
est I'un des défis de la recherche en écologie, avec des conséquences pour d'autres disciplines, comme
la biodiversité (Nathan et al., 2008 ; Jeltsch et al., 2013), 1’évolution (Cagnacci et al., 2010) ou encore
la conservation (Demsar et al., 2015). L’accélération récente du développement technologique de
techniques de suivi du mouvement des animaux a rendu populaires les études en écologie du mouvement
qui s’inscrivent de plus en plus dans 1’ére du big data (Thums et al., 2018), appelant a la collaboration
avec des experts en sciences analytiques et informatives (Demsar et al., 2015). L’¢tude de Nathan et al.
(2008) a marqué une rupture dans le monde de I’écologie spatiale en proposant un nouveau cadre d’étude
du mouvement des animaux (Movement Ecology Framework) qui relie 1’état interne (physiologie) de
I’individu, sa capacité a se mouvoir (locomotion) et sa capacité a se repérer dans [’espace (navigation)
en réponse a des stimuli environnementaux. L’ impact qu’a eu cette vision disciplinaire du mouvement
animal sur la communauté scientifique montre bien la pertinence d’une approche allant au-dela de la
description des mouvements ou de la simple corrélation de ces mouvements a des variables
environnementales ainsi que la nécessité de connaitre les mécanismes physiologiques sous-jacents au

déplacement.

127



Discussion générale et perspectives d’études

V.1.1.3. La multidisciplinarité, fil rouge de ce travail de these.

Ce travail de thése s’inscrit dans cette vision interdisciplinaire de 1’écologie spatiale en étant le premier
a notre connaissance a interpréter les schémas d’utilisation de 1’espace et de migrations de plusieurs
especes de poissons cotiers révélés par la télémétrie acoustique en regard de leur réponse cardiaque a

des paramétres environnementaux.

Un premier volet in-vivo de suivi des déplacements a permis de lever bon nombre d’inconnues sur le
cycle de vie de trois espéces de poissons cotiers, la daurade royale, le loup et la saupe, depuis
I’exploitation de ’espace au sein de leur site d’alimentation dans les lagunes cotieres jusqu’a la
description de leurs migrations ontogéniques entre les lagunes et la mer. La daurade est ’espece au cycle
de vie le plus contrasté du fait de la remarquable synchronisation de son départ en migration, son
incapacité apparente a sé¢journer I’hiver dans la lagune et sa propension a migrer vers la mer durant la
période d’alimentation, slirement en raison d’épisodes dystrophiques au sein de la lagune (Katselis et

al., 2007).

Le deuxiéme volet a donc été consacré a cette espeéce afin de mieux comprendre I’influence de
I’environnement, en particulier de la température, sur 1’utilisation de 1’espace lagunaire et son statut de
potentiel déclencheur de migration. En effet, la température a des effets thermodynamiques directs sur
le métabolisme de cet ectotherme et, par conséquent, sur la demande en oxygéne, a laquelle le cceur doit
pouvoir répondre (Cossins & Bowler, 1987 ; Schulte et al., 2015 ; Rodgers, 2016). La fréquence
cardiaque a donc été retenue pour estimer I’impact du stress exercé par la température sur le métabolisme
des daurades. Une méthode d’implantation innovante et non impactante apres récupération effective de
la chirurgie a d’abord été développée (Fig V.S.1) puis utilisée sur des daurades royales d’élevage afin
de mesurer avec exactitude leur fréquence cardiaque en nage libre. En effet le succeés des mesures de la
fréquence cardiaque par ces capteurs dépend en grande partie de la forme et de la méthode
d’implantation (Muller et al., 2020). L’emploi de ces capteurs a révélé des seuils sous-1étaux pertinents
de tolérance a I’augmentation de température tout en permettant d’obtenir une réponse cardiaque plus
réaliste en s’affranchissant du stress non désiré lié au confinement en chambres métaboliques,
classiquement utilisées en écophysiologie expérimentale. Nous ne savons que peu de choses sur les
réponses cardiaques a I'hypoxie et a la température chez les poissons en nage libre (voir Claireaux et al.,
1995 ; Lefrancois et al., 1998 ; Prystay et al., 2017) ; caractériser finement la bradycardie hypoxique et
la tachycardie thermique de poissons en nage libre est une contribution importante au domaine de la
physiologie expérimentale (Muller et al., 2020). Cette méthode a aussi permis de montrer qu’étudier les
poissons en nage libre donne accés a d’autres paramétres comportementaux intéressants comme
I’accélération, qui, sans étre un aussi bon indicateur du taux métabolique que la fréquence cardiaque,
peut également permettre de déterminer des seuils comportementaux de fuite face a des conditions

environnementales extrémes.
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Cette nouvelle méthodologie de mesure de fréquence cardiaque a ensuite été appliquée avec succes sur
des daurades sauvages issues de lagunes cotiéres. Elle a permis de révéler des seuils de tolérance au
réchauffement et au refroidissement plus précis et réalistes que les seuils de tolérance maximaux
classiquement utilisés (Maximum and Minimum Critical Temperature, Ctmax and Ctmin, Eliason &
Anttila, 2017) et de les relier aux patrons d’utilisation de I’espace et de migrations observés in vivo en
relation avec la température. Cette étude a alors montrée avec succes que malgré les challenges imposés
par le milieu marin et les limitations techonologiques en découlant, coupler la mesure du mouvements
de poissons cotiers avec 1’écophysiologie expérimentale permet une étude globale de leur écologie

spatiale plus compléte.

V.1.2 Synthése et discussion des résultats

V.1.2.1. Une forte résidence au sein de la lagune

Le premier volet in-vivo de suivi des déplacements de trois espéces de poissons cotiers a 1’écologie
trophique contrastée a démontré I’importance de la lagune pour le maintien des populations de poissons
migrateurs. En effet, la daurade royale, le loup et la saupe utilisent tous les trois la lagune pour
s’alimenter en moyenne de mars a octobre et y sont observés résidents a différents niveaux selon les
especes par rapport a la mer et aux environnements adjacents, ce qui est caractéristique d’un domaine
vital li¢ a ’alimentation (Burt, 1943 ; Powell & Mitchell, 2012) ou se passe la majeure partie de la
croissance (Able et al., 2014). Le loup est de loin I’espece la plus résidente, la daurade est aussi tres
résidente tout en réalisant un certain nombre de migrations durant la saison chaude entre la lagune et la

mer tandis que la saupe partage son temps équitablement entre la mer et la lagune.

V.1.2.2. Et méme a fine échelle au sein de la lagune

En plus d’étre résidentes au sein de la lagune, les trois especes le sont également au sein d’un domaine
vital restreint (<10% de la surface totale de la lagune), ce qui semble témoigner d’une forte concurrence
pour la ressource au moins pour la daurade et le loup (Barnes, 1989). Les daurades sont méme
individuellement fidéles a leurs domaines vitaux d’un mois a 1’autre, et cette fidélité augmente avec les
températures dans la lagune, témoignant de la haute territorialité de la daurade (Papadakis et al., 2016 ;

Folkedal et al., 2018).

V.1.2.3. Mais une résidence mise a mal par des évenements dystrophiques

Dans le cas de la daurade, ces migrations observées durant la saison estivale sont essentiellement dues
a la recherche de refuge lors des épisodes de forte chaleur. En effet, la grande majorité des migrations

des daurades vers la mer ont eu lieu pendant la période chaude a des températures entre 27 et 29 °C.
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L’analyse des données de réponse cardiaque a ces températures a révelé que 29°C est un seuil sous-1étal
pertinent au-dela duquel la fréquence cardiaque des daurades se stabilise et ne peut plus pallier les
besoins énergétiques croissants imposés par I’augmentation de la température (Eliason & Anttila ;
2017). Une analyse de dominance a aussi révélé que la température est le facteur environnemental
prépondérant associé a ces migrations. Par conséquent, 1’augmentation de la température semble étre le
principal déclencheur de migrations dites de refuge pour les daurades qui quittent la lagune lors des pics
de chaleur pour des eaux plus fraiches en mer. Cette décision provient slrement du fait
qu’énergétiquement parlant quitter la lagune quelques jours et ainsi arréter momentanément de
s’alimenter efficacement au sein de leur domaine vital est plus rentable que d’affronter des conditions

environnementales trés stressantes voire dangereuses pour leur survie (Shaw, 2016).

V.1.2.4. Une utilisation de [’espace influencée par les différences de températures intra-

lagunaires ?

Les trois espéces ont une utilisation de ’espace contrastée au sein de la lagune du Prévost mais
globalement elles sont surtout présentes dans les tables conchylicoles et le centre de la lagune. Au plus
chaud de la saison estivale, du fait de la proximité avec la connexion avec la mer, les tables conchylicoles
et le centre de la lagune étaient significativement plus froids que 1’est et I’ouest de la lagune. Ces
différences de température pourraient expliquer les différences observées. En effet, du fait de leur
¢loignement de la connexion avec la mer qui assure le renouvellement des eaux (Tuchkovenko et al.,
2019), les zones est et ouest auraient pu connaitre une plus grande occurrence de pics de chaleur

potentiellement dangereux pour les poissons (Blasco et al., 2020 ; Mignucci et al., 2021).

V.1.2.5. Une possible adaptation de certains individus aux fortes températures

Cependant, certains poissons, surtout les daurades, ont été trés fideles a leur domaine vital a I’est et a
I’ouest tout au long de la période d’alimentation. Il est donc possible que certains individus soient plus
résistants que d’autres aux hautes températures, faisant ainsi preuve de plasticité phénotypique suite a
un recrutement précoce dans ces zones au stade juvénile (McKenzie et al., 2021) ou une acclimatation

progressive au fur et a mesure de la saison (Kir, 2020 ; McKenzie et al., 2021).

V.1.2.5. Une tolérance aux extrémes de température variable selon [’espece

D’aprés Vinagre et al. (2012), la température optimale des juvéniles de loup est 24°C, ce qui correspond
aux températures moyennes des zones de nourriceries dans les lagunes. Pendant 30 jours d’exposition a
28°C, soit la température moyenne des pics de chaleur dans ces étangs, le stress oxydatif (ensemble des

agressions causées par des molécules dérivant de I'oxygeéne aux cellules) augmente de manicre trés
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importante les 15 premiers jours puis diminue rapidement pour revenir a des valeurs beaucoup plus
basses. Le stress oxydatif augmente aussi progressivement durant une exposition de 30 jours a 18°C. De
méme, Peres et al. (1999), montre que la température optimale pour une alimentation optimale est de
25°C pour le loup. En juin, juillet et aoit, la température moyenne au centre et dans les tables
conchylicoles a été de 23 +2.8°C et de 26.2 + 2.5°C en moyenne a I’est et a I’ouest. Durant notre étude,
la température au centre et dans les tables conchylicoles a donc été plus proche de la température
optimale supposée des loups. Vinagre et al. (2012) souligne néanmoins qu’en raison de la sensibilité des
bio-marqueurs utilisés, utiliser ces seuils pour identifier des sites préférentiels basés sur la température
demande du recul. Il est intéressant de noter que Person le-ruyet et al. (2004) estiment que le loup est
une espece qui s’adapte facilement aux hautes températures, jusqu’a 29°C et en effet, les juvéniles
continuent de grandir jusqu’a cette température. Barnabé (1976) estime que 30°C est un palier sous-1étal
pertinent pour le loup. Le loup semble donc plus résistant aux pics de température que la daurade, ce qui
pourrait expliquer une résidence observée plus importante. En revanche, aucune étude a ce jour n’a
identifié¢ de température optimale ou de paliers de tolérance sous-1étaux pour la saupe, cette espéce étant
d’intérét moindre pour ’aquaculture (Sahinyilmaz et al., 2017). Sa forte présence dans les tables
conchylicoles, la zone la plus fraiche de la lagune, et ses fréquents échanges avec la mer suggére peut-
étre que sa température optimale d’alimentation est plus basse que celles des autres espeéces.
Globalement la recherche de nourriture étant un facteur prédominant a I’origine du mouvement (Phiri
and Shirakihara, 1999 ; Borger et al., 2008), les différences d’exploitation de I’espace lagunaire étaient
probablement a relier a 1’écologie trophique contrastée des trois especes (Barnabé, 1976 ; Rosecchi,

1987 ; Cebrian et al., 1996).

V.1.2.6. La température, potentiel principal déclencheur des migrations de reproduction de la

daurade ?

Les trois especes ont toutes effectué des migrations trés vraisemblablement liées a la reproduction,
malgré ’indétermination du sexe et de I’age des individus. Toutes les daurades ont quitté en moyenne
la lagune le 6 octobre avec seulement 6 jours d’écart type. L’un des principaux défis dans I’étude des
mouvements est de déterminer le paramétre environnemental qui a réellement déclenché un tel
mouvement alors que les variables environnementales sont souvent corrélées entre elles, surtout dans
les milieux tempérés (Farrell et al., 2011). L analyse de dominance suggére que la température de 1’étang
est le principal déclencheur de ces migrations. En effet les départs en migration pour la reproduction ont
toujours semblé corrélés avec une baisse rapide de la température, provoquée par des épisodes venteux,
la force du vent étant le facteur prédominant apres la température. Cette soudaine baisse de température
a toujours semblé entrainer une égalisation des températures entre la mer et la lagune. Méme si la
température moyenne de départ (18.1 = 1.5 °C) n’a pas été identifiée comme un seuil pertinent de

changement physiologique chez la daurade, ce moment charniere pourrait jouer le role de déclencheur
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de migrations, les poissons se thermorégulant en se déplagant (Ward et al., 2010). Des analyses

supplémentaires sont nécessaires pour mettre en évidence ce phénomeéne.

V.1.2.7. Ou les migrations des daurades seraient-elles plutot déclenchées par la combinaison

de plusieurs facteurs environnementaux ?

Cependant, la photopériode devenait le facteur dominant quand ajouté au modele de dominance. La
photopériode semble jouer un réle important dans le contrdle de la libération des gamétes chez les
daurades d’¢levage (Kissil et al., 2001) et ¢’est un paramétre déclencheur de migrations de reproduction
de nombreuses especes comme la lamproie du Pacifique (Keefer et al., 2009). Une combinaison de

plusieurs facteurs expliquant le départ en migration des daurades est donc a envisager.

V.1.2.8. Une importance moindre de la synchronisation des migrations pour la reproduction

du loup et de la saupe

Les migrations de reproduction pour le loup et la saupe ont été¢ moins synchronisées que pour la daurade,
les départs s’¢étalant sur une quinzaine de jours. Cependant, la période des départs en migration semble
étre en accord avec leurs périodes de reproduction (Barnabé, 1976 ; Lasserre, 1976 ; Criscoli et al.,
2006). Les déclencheurs potentiels des migrations des loups et saupes sont inconnus pour I’instant ainsi
que leurs lieux de reproduction. Les daurades sont suspectées de se regrouper toutes au méme endroit
pour se reproduire, vraisemblablement au large de Marseille autour de I’ile du Planier (Lett et al., 2019),
alors que certaines études concernant le loup notamment suggere que les sites de reproduction sont
multiples et répartis le long de la cote du golfe du Lion (Dufour et al., 2009). La nécessité d’un
rassemblement au méme moment au méme endroit pour les daurades peut justifier d’un départ tres
synchronisé, vraisemblablement déclenché par un stimulus global comme la photopériode, afin de
maximiser 1’efficacité de la reproduction (Crossin, 2009), au contraire du loup et de la saupe pour
lesquels les rassemblements ont moins d’ampleur lors de la reproduction. 1 est également possible que
les migrations de reproduction du loup et de la saupe soient induites par des parameétres

environnementaux différents de ceux qui déclenchent les migrations de la daurade.

V.1.2.9. Les basses températures des lagunes en hiver empéchent-elles les daurades d’y

hiverner apres la reproduction ?

Une fois passée la période de reproduction en mer, toutes les daurades fideles a la lagune ne sont
revenues qu’en mars ’annéesuivante. Par conséquent, aucune daurade ne s’est montrée capable
d’hiverner au sein de la lagune, ce qui va a I’encontre de I’hypothése avancée par Mercier et al., 2012.

Aucun palier de changement physiologique n’a pu étre clairement identifié a partir de la réponse
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cardiaque des daurades sauvages pendant le refroidissement. Plusieurs études ont démontré que 13°C
est un palier sous Iétal pertinent pour la daurade (Muller-Feuga, 1990 ; Mayer et al., 2008), la daurade
ne s’alimentant plus en dessous de ce palier de température (Ibarz et al., 2003). En effet en dessous de
13°C, la réponse cardiaque des daurades sauvages semblait étre sévérement déprimée avec une
fréquence cardiaque aux alentours de la moitié de la moyenne de la fréquence cardiaque au repos
(Hachim et al., 2020 ; Mignucci et al., 2021). Les basses températures seraient donc bien a I’origine de

I’incapacité des daurades a revenir dans la lagune pour se nourrir.

V.1.2.10. Au contraire des loups, probablement grdce a une meilleure tolérance au froid

A I’inverse des daurades, 59% des loups se sont montrés capables de rester dans la lagune pour s’y
nourrir. Le recouvrement moyen des domaines vitaux observé entre la saison chaude et froide a été tres
important (>90%)) et la taille des domaines vitaux entre les deux saisons est apparue tres similaire. Aussi,
méme si la résidence des loups durant la saison froide hors du réseau est significativement plus
importante que lors de la saison chaude, probablement a cause des migrations plus importantes en
novembre et décembre lies a la reproduction, la résidence des loups durant la saison froide dans la
lagune a toujours été plus importante que la résidence hors du réseau. Tous ces ¢léments suggerent une
utilisation de 1’espace similaire entre les deux saisons, démontrant que certains loups étaient résidents
annuellement au sein de la lagune et s’y nourrissent tout au long de 1’année. Les loups semblent en effet
avoir une plage de tolérance aux basses températures plus importante que les daurades (Barnabé, 1976),
ce qui pourrait expliquer pourquoi les loups sont capables de se nourrir pendant la saison froide dans la
lagune. Si 28% des saupes ont été détectées dans la lagune pendant la saison froide, leur résidence hors
du réseau est restée trés supérieure a leur résidence au sein de la lagune, seuls quelques individus
semblant en mesure de résider toute la saison froide au sein de la lagune. La température critique
minimale de la saupe semble étre similaire a celle de la daurade (Van der Walt, 2019), par conséquent,
il est possible que les basses températures empéchent aussi les saupes de s’alimenter dans la lagune

durant la saison froide.

V.1.2.11. Une forte fidélité interannuelle a la lagune...

Les trois especes ont fait preuve de fidélité interannuelle a la lagune mais de maniére contrastée. La
daurade a un comportement plus marqué puisqu’apres leur départ, les individus ne sont jamais revenus
avant la saison froide voire au début de la saison chaude suivante, les 5% de daurades détectées pendant
la saison froide étant les quelques daurades revenues dans |’étang avant le 21 mars. Les loups inter-
annuellement fidéles ont été exclusivement ceux qui sont restés I’année entiére au sein de la lagune,
tandis que pour les saupes, exactement la moiti¢ des individus inter-annuellement fidéles est restée

I’année entiere au sein de la lagune tandis que 1’autre moitié est partie avant la saison froide et revenue
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pour la saison chaude suivante. En plus d’étre inter-annuellement fidéles a la lagune, les trois le sont
aussi a leur domaine vital, comme 1’atteste le fort recouvrement des domaines vitaux entre la premiére
saison chaude et la suivante. Cette fidélité de site interannuelle a fine échelle, déja décrite pour le loup
(Barnabé et al., 1976 ; Person le-ruyet et al., 2004 ; Vinagre et al., 2012), suggere que les individus, du
fait de leur familiarité avec leurs domaines vitaux, optimisent leur stratégie d’alimentation et maximisent
ainsi leur succés de reproduction (Lopez-Sepulcre & Kokko, 2005 ; Driggers et al., 2014 ; Martins et
al., 2017). Globalement, cette forte fidélité de site interannuelle a la lagune renforce le fait que la lagune

est un environnement clé pour le maintien des populations de ces trois especes (Tournois et al., 2017).

V.1.2.12. ...mais probablement sous-évaluée, du fait d une forte pression de péche

Les taux mesurés de fidélité interannuelle sont trés probablement a revoir a la hausse. En effet les taux
de capture estimés pour la daurade et le loup sont élevés, surtout pour le loup qui est connu pour étre
particulierement ciblé par la péche de loisirs (Pawson et al., 2007) et professionnelle. Cette pression de
péche observée, attestée par les statistiques de la péche artisanale pour ces especes (Weiss et al., 2019)
laisse penser que plusieurs individus ont pu €tre capturés en mer lors de la saison de reproduction, avant
leur retour dans la lagune a la période d’alimentation suivante. Le faible taux de capture des saupes est

en accord avec le fait que des trois especes, la saupe est la plus fidéle inter-annuellement a la lagune.

V.1.2.13. Projections dans le cadre du changement climatique

En plus cette apparente forte pression de péche touchant surtout la daurade et le loup en mer a la période
de reproduction (Sadovy de Mitcheson et al., 2013) et en étang lors de période d’alimentation (Weiss et
al., 2019), les trois especes sont globalement menacées par le réchauffement climatique, qui global
touche particulierement les milieux peu profonds et eutrophiques comme les lagunes cotieres (Lloyd et
al., 2012). En effet, d’apres les conclusions de ce travail de thése, une augmentation de la température
pourrait causer une augmentation de la fréquence et de la durée d’éveénements dystrophiques au sein des
lagunes cétieres, provoquant une augmentation de la fréquence de migrations de refuge déja observée
pour la daurade, réduisant ainsi leur résidence au sein de la lagune et par conséquent leur croissance et
in fine leur succes reproducteur (Morse & Fritz, 1987 ; Able et al., 2014). Compte tenu de I’importance
des lagunes dans le cycle de vie des especes de poissons cotiers migrateurs, de tels événements globaux

pourraient a terme mettre a mal le maintien des populations en Méditerranée.
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V.2. Perspectives d’études

V.2.1. Préambule

Ces travaux novateurs ont démontré la nécessité d’aller au-dela de la simple description ou corrélation
avec des variables environnementales des mouvements observés en adoptant une approche plus
interdisciplinaire afin de mieux comprendre les motivations internes poussant les animaux a se déplacer.
Ils montrent également la voie vers des pratiques expérimentales permettant une expression plus
spontanée des réponses de poissons a des stimuli environnementaux en étudiant les individus en nage
libre, afin de s’approcher le plus possible d’un comportement naturel qui réduit voire élimine un stress
souvent non voulu et pouvant fausser les résultats. Enfin, si cette étude a répondu a un certain nombre

de questions, elle en a soulevé au moins autant.

V.2.2. Etendre le réseau d’écoute pour étendre notre connaissance des mouvements

Cette étude n’a décrit qu’une partie du cycle de vie des espéces étudiées. Dans I’optique de suivre les
individus au-dela de la lagune, le réseau d’écoute a ét¢ étendu a I’ensemble du golfe du Lion (Fig V.S.2
et V.S.3). Depuis 2017 et jusqu’a ce jour, 387 daurades, 107 loups et 93 saupes ont €t¢ marqués au sein
des lagunes de Leucate, Thau, Prévost et Berre ainsi qu’en mer au large de ces lagunes (Fig V.S.4, V.S.5,
V.S.6, et V.S.7). 217 hydrophones répartis en mer et dans les graus des lagunes permettent de suivre les
mouvements de ces poissons entre les lagunes et le milieu marin (Fig V.S.3). Ce réseau est en place
depuis fin 2019 et a été congu pour caractériser les mouvements de connectivité inter-lagunes et lagunes-

mer, ainsi qu’autour des sites de reproduction présumés des especes d’étude.

V.2.3. L’intérét direct d’un tel réseau pour ce travail de doctorat

L’existence de ce réseau permettrait tout d’abord de lever un certain nombre d’incertitudes liées a nos
résultats. Les basses températures dans les étangs en hiver semblent étre la raison de 1’incapacité des
daurades a regagner la lagune directement apres la reproduction. Le fait que deux daurades aient effectué
des incursions rapides dans la lagune du Prévost laisse supposer que les daurades en hiver restent proches
de leurs sites d’alimentation lagunaire respectifs en attendant des conditions environnementales
optimales. En plus de connaitre I’emplacement des lieux de reproduction des trois especes, un tel réseau
régional permettrait également de savoir ou vont les poissons une fois la période de reproduction en mer
passée avant de regagner les lagunes a la saison de reproduction suivante et d’ainsi vérifier cette

hypothese.
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Pouvoir suivre leurs déplacements en mer nous permettrait é¢galement de réévaluer les taux de fidélité
interannuelle a la lagune, supposés sous-évalués a cause d’une forte pression de péche autour des sites
de reproduction. Grace au réseau mis en place, il sera alors possible de savoir si les poissons qui ne sont
pas revenus apres la reproduction sont restés en mer, ont été capturés, ou bien ont changé de site
d’alimentation. Une fidélité interannuelle réévaluée a la hausse renforcerait notre conclusion que les

lagunes sont des habitats clés pour les poissons qui les exploitent durant la période d’alimentation.

V.2.4. Toutes les daurades du golfe du Lion exploitent-elles les lagunes ?

La résidence des especes d’étude au sein de la lagune du Prévost et leur fidélité interannuelle a la lagune
démontrent que cet environnement est la clé du maintien de leurs populations. Cependant, Andouin
(1962) par méthode de capture-recapture, a estimé que la population des daurades du golfe du Lion se
divisait entre des sédentaires marins qui n’exploitent jamais les lagunes et des migrateurs laguno-marins
qui se nourrissent dans les lagunes avant de se reproduire en mer. L’existence potentielle d’un stock de
daurades dites « exclusivement marines » et de daurades exploitant intensément les lagunes (« laguno-
marines ») pourra étre vérifiée par un marquage et un suivi adaptés de daurades sauvages. Si les poissons
marqués en mer n’exploitent en effet jamais les lagunes, cela signifierait que les lagunes ne sont centrales
dans le cycle de vie que pour une partie seulement de la population totale du golfe du Lion. Andouin
(1962) précise aussi que plus les classes d’age augmentent et plus les individus capturés au sein de
I’étang de Thau proviennent de lagunes différentes, suggérant qu’il n’y a pas a proprement parler de
stock de daurades de I’étang de Thau. La stratégie de marquage décrite précédemment permettra de
vérifier ces hypothéses pour les trois especes en mesurant leur résidence et fidélité interannuelle au sein
de leurs lagunes de marquage ou a leurs domaines vitaux en mer ainsi que leur niveau de connectivité

entre les lagunes et la mer.

V.2.5. Moins se nourrir ou souffrir, faut-il choisir ?

Ce travail de thése a démontré que les conditions environnementales au sein des lagunes pouvaient se
montrer défavorables au moins pour la daurade durant les périodes dystrophiques, tandis que la mer en
été est plus fraiche et plus stable thermiquement. En revanche, les lagunes étant parmi les
environnements les plus productifs du monde marin, il semble y avoir un intérét fort a s’y nourrir
préférentiellement. En effet Isnard et al., 2015, montre que les juvéniles de daurades royales présentent
une condition corporelle supérieure dans les lagunes dont la chaine alimentaire est enrichie par un apport
d’eau douce important. Si I’existence de stocks de daurades « marines » et « laguno-marines » est
avéree, il pourrait donc y avoir alors un compromis entre se nourrir dans un environnement riche et

productif mais aux conditions changeantes et parfois extrémes, et se nourrir en mer ou I’environnement
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est plus stable mais ou ’efficacité alimentaire est moindre. Il serait alors intéressant de comparer la
condition corporelle de poissons capturés en mer versus des poissons capturés en étang. Si une condition
corporelle inférieure est révélée chez les poissons « marins », cela indiquerait que les daurades sont bien
fidéles a leurs sites d’alimentation non parce qu’ils permettent une croissance optimale d’une année a
I’autre, mais parce qu’elles sont fidéles individuellement au site d’alimentation dans lequel elles ont

recruté au stade juvénile.

V.2.6. La tolérance des poissons aux conditions extrémes varie-t-elle entre les

lagunes ?

Le golfe du Lion est constellé de lagunes cotieres de taille et de profondeurs trés différentes (Isnard et
al., 2015). Si la mer est thermiquement plus stable que la lagune du Prévost, ¢’est peut-étre le cas aussi
des lagunes plus profondes et connectées avec la mer donc potentiellement plus fraiches (Isnard et al.,
2015). Dans le cas des daurades, si la fidélité¢ interannuelle des juvéniles est aussi forte qu’avancée par
Andouin (1962) et que nous trouvons que les daurades de chaque étang sont fideles inter-annuellement
a leur lagune de marquage au stade adulte, il est possible que les daurades de chaque étang aient
développé une plasticité phénotypique dite développementale, c’est-a-dire provoquée par une exposition
a certaines conditions au stade juvéniles et conservée au stade adulte (Mckenzie et al., 2021). Nous
pourrions alors observer une tolérance différente a la température dans chaque lagune et il serait alors
intéressant de vérifier si les poissons se nourrissant dans ses lagunes soumises a une pression
environnementale potentiellement moindre que dans la lagune du Prévost migrent en mer lors des
épisodes dystrophiques a des températures inférieures a celles obtenues dans cette étude. L’ensemble
des hydrophones suivant les déplacements de poissons entre les lagunes et la mer dans les graus, équipés

avec des capteurs de température, nous permettrait de tester cette hypothése.

V.2.7. La supposée plasticité phénotypique intra-lagunaire se vérifie-t-elle

physiologiquement ?

D’un point de vue physiologique, nous avons montré que certaines daurades étaient capables de rester
résidentes dans les zones les plus chaudes de la lagune, méme pendant les épisodes dystrophiques, ce
qui pourrait résulter d’une plasticité phénotypique rendant les daurades résidentes dans ces zones plus
résistantes aux hautes températures. Afin de vérifier cette hypotheése, il serait pertinent de mesurer la
réponse cardiaque de poissons issus des zones est et ouest versus des zones plus fraiches au centre et
dans les tables conchylicoles pour vérifier que les seuils de tolérance sous-1étaux des daurades de I’est

et I’ouest sont plus élevés.
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V.2.8. La taille influence-t-elle 1a tolérance des individus aux hautes températures ?

La télémétrie nous permet de suivre les déplacements individuels des poissons. La régle température-
taille (Temperature-size rule, TSR), décrite pour la premiére fois par Atkinson (1995) stipule que la
tolérance au réchauffement d’un poisson d’une méme espéce décroit quand la taille augmente, trés
probablement a cause de la capacité réduite des plus gros poissons a oxygéné I’ensemble des tissus
(Mckenzie et al., 2021). Notre échantillonnage, au moins pour les daurades était plutot homogene en
taille et une description de I’exploitation de I’espace lagunaire par classe de taille aurait pu étre faite. Il
serait donc intéressant de vérifier dans notre cas si pour la daurade, les plus gros individus peuvent étre
résidents au sein de la lagune a I’est et a I"ouest ou s’ils se trouvent seulement autour des tables
conchylicoles. Aussi, comme toutes les daurades n’ont pas toutes migré vers la mer lors des épisodes de
forte chaleur, il serait intéressant de vérifier que la taille ne joue pas un rdle important dans la capacité
des daurades a rester dans la lagune. Réaliser cette analyse supposerait notamment d’estimer la taille
des individus qui sont revenus dans la lagune 1’année suivante. Pour cela des abaques age-taille peuvent
étre employés (Mercier et al., 2011). Peu d’études ont été conduites sur 1’influence de la taille sur la
tolérance intra-spécifique au réchauffement et les mécanismes physiologiques a I’origine de la TSR sont
encore mal compris (Mckenzie et al., 2021). Par conséquent, il serait intéressant de mesurer la fréquence
cardiaque ou le taux métabolique de daurades de classes de taille différente et de relier les seuils de

tolérance obtenus aux grands patrons d’utilisation de 1’espace observés.

V.2.9. Comment obtenir des seuils de tolérance au refroidissement ?

La seule réponse cardiaque des daurades en nage libre pendant le refroidissement n’a pas permis
d’identifier des seuils clairs de tolérance aux basses températures, la fréquence cardiaque diminuant de
maniére continue avec la température. Cependant d’autres expériences en tunnel de nage (Fig V.S.8)
ont été réalisées sur les mémes poissons qui permettraient peut-€tre d’identifier un seuil significatif.
Avant ou aprés I’expérience en nage libre, les daurades ont été d’abord soumises a un test de
performance de nage afin de déterminer leur vitesse de nage maximum (protocole décrit en appendice
1). Puis les poissons ont été soumis au méme test de réchauffement ou de refroidissement qu’en nage
libre mais cette fois en tunnel de nage, a une vitesse de nage constante de 2 longueurs de corps par
seconde (protocole décrit en appendice 2). Les poissons ont été filmés durant ces expériences afin de
vérifier quelle vitesse de nage ou température les contraignait a employer leurs réserves énergétiques
anaérobies, ce qui est indiqué par des accélérations soudaines et erratiques (Randall et al., 1987). Leur
consommation d’oxygéne a aussi été mesurée durant ces expériences (Mignucci com.pers.). A notre
connaissance, aucune étude n’a encore étudié la réponse cardiaque de poissons soumis a la nage forcée
au refroidissement. Cependant, contraints énergétiquement par la nage, il est possible que la réponse

cardiaque soit stable sur une certaine plage de température puis commence a décroitre a un certain seuil,
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signe que la régulation thermodynamique directement imposée par les basses températures sur le ceeur
I’empéche de fournir I’énergie nécessaire a la nage (Eliason & Anttila, 2017). Le passage de la nage
acrobie a la nage anaérobie pourrait également fournir un seuil pertinent de tolérance a la baisse de

température.

V.2.10. L’hypocxie, autre facteur potentiel de mouvement dans les lagunes cotiéres

Les lagunes coticres sont également souvent sujettes a des épisodes d’hypoxie séveres, appelées
malaigues dans le sud de la France (Derolez et al., 2020). Ces phénomeénes accompagnent souvent les
¢épisodes de fortes chaleurs et sont donc souvent corrélés a des hautes températures (Harzallah &
Chapelle, 2002). 1l est alors impossible lors de ces évenements dystrophiques de déterminer si un départ
en migration est déclenché par la température, la pression en oxygene ou une combinaison des deux.
Comme cela a été fait pour la température dans ces travaux, il serait intéressant de déterminer un seuil
pertinent de tolérance a I’hypoxie a partir de la réponse cardiaque de daurades soumises a une baisse
progressive de la pression partielle en oxygene. Les mémes expériences en nage libre et en tunnels de
nage décrites précédemment ont également été conduites sur 10 daurades sauvages soumises a une
hypoxie progressive, d’une pression partielle en oxygene de 100% jusqu’a perte d’équilibre pour la nage
libre ou I’arrét de la nage en tunnels de nage. Le protocole suivi est décrit en appendice 2. Nous avons
trouvé dans le chapitre 3 sur des daurades d’¢levage que la bradycardie imposée par I’hypoxie était
initiée a une pression partielle de 40% (Mignucci et al., 2021). Un tel seuil de bradycardie serait pertinent
a déterminer sur des daurades sauvages en nage libre et a relier a ces mesures de pression partielle en
oxygene in-situ, car le coeur en bradycardie n’est plus en mesure de fournir a I’organisme les besoins

énergétiques nécessaires (Farrell, 2007).

V.2.11. Etudier la physiologie de daurades « estivales » est-il pertinent pour

expliquer des comportements hivernaux ?

Apres plusieurs semaines passées en mer durant la période hivernale avant et apres la reproduction, la
physiologie des poissons est trés probablement différente de leur physiologie en période d’alimentation
lors de saison chaude, par effet d’acclimatation aux basses température (Schulte et al., 2015). Il serait
intéressant de réitérer les expériences de tolérance au refroidissement mais cette fois sur des daurades
capturées en mer durant la période froide pour mieux évaluer I’impact de la température sur leur capacité

a regagner les lagunes pour recommencer a s’alimenter.
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V.2.12. Pourquoi ne devrait-il y en avoir que pour la daurade ?

La daurade royale a été choisie comme modéle pour le volet d’écophysiologie mais nous aurions pu tout
aussi bien réaliser les mémes expériences sur le loup ou la saupe. En effet, les trois espéces ont montré
une utilisation saisonniére de I’espace ainsi que des schémas de migration trés contrastés. Connaitre la
réponse cardiaque de ces especes a la température permettrait par exemple de valider que le loup a bien
une plage de tolérance plus large que la daurade a la température en révélant des seuils de température
au-dela desquels le cceur n’est plus en mesure de répondre a la demande énergétique croissante imposée
par la température, des seuils plus hauts que la daurade pour le réchauffement ou plus bas pour le
refroidissement. Ces seuils différents permettraient au loup d’étre plus résident que la daurade dans la
lagune tout au long de I’année. La réponse cardiaque du loup au réchauffement en nage libre a déja été
étudiée par le passé (Claireaux et al., 1995) mais jamais sur des loups sauvages, encore moins issus de
lagunes cotieres et jamais jusqu’a la perte d’équilibre, ce qui permet d’établir un seuil pertinent de
tolérance. La valence écologique de la saupe est globalement trés méconnue et lui appliquer les mémes
tests de tolérance a la température ou a I’hypoxie permettrait de fournir des informations intéressantes

sur cette espece dont I’aquaculture est en plus en voie de développement (Sahinyilmaz et al., 2017).

V.2.13. Le mot de la fin

Associer la physiologie a I’écologie spatiale permet une meilleure compréhension du mouvement animal
mais ouvre aussi la porte a de nouveaux questionnements. La télémétrie acoustique, surtout a I’échelle
régionale, exige une logistique de mise en place et d’entretien trés lourde, tandis que la physiologie
expérimentale demande des moyens techniques parfois cotiteux et spécifiques. L’interdisciplinarité doit
donc impérativement passer aussi par la coopération entre équipes de recherche. La mise en commun
des réseaux d’hydrophones a I’échelle internationale, dont a bénéficié cette étude, et des jeux de données
en découlant est déja d’actualité (OTN, ETN, ATAP, IMOS...) et doit continuer d’étre encouragée. De
méme, le libre acceés des données de physiologie expérimentale peut donner aux écologistes du
mouvement un nouveau regard sur leurs données. En recherche plus qu’ailleurs, « seul on ira vite, mais

ensemble on ira loin » (proverbe africain).
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V.3. Supplementary materials

» Incision chirurgicale
Points de sutures et de fixation du capteur de la paroi ventrale

Péricarde

Star-Oddi

© Théo Navarro

Figure V.S. 1. Dessin de ’implantation des capteurs cardiaques dans la cavité péritonéale des
daurades royales, au plus proche du péricarde. La fixation du capteur a ses deux extrémités avec les

¢lectrodes plaquées contre la paroi abdominale sont décisifs pour I’obtention d’un électrocardiogramme
fiable.
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Figure V.S. 2. Carte compléte du réseau du réseau d’hydrophones (n=217) mis en place dans le
cadre du projet CONNECT-MED (MARBEC-IFREMER) ainsi que du réseau des partenaires.
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Figure V.S. 3. Carte complete du réseau du réseau d’hydrophones mis en place au sein du golfe
du Lion mis en place dans le cadre du projet CONNECT-MED (MARBEC-IFREMER) ainsi que
du réseau des partenaires.
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Figure V.S. 4. Pourcentage de chaque espéce marquée (n=587) dans le golfe du Lion dans le
cadre du projet CONNECT-MED.
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Figure V.S. 5. Nombre de daurades marquées (n=387) dans le golfe du Lion dans le cadre du projet
CONNECT-MED. « Repro » fait référence aux sites de reproduction présumés des daurades.
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Figure V.S. 6. Nombre de loups marqués (n=107) dans le golfe du Lion dans le cadre du projet
CONNECT-MED. « Repro » fait référence aux sites de reproduction présumés des loups.
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Figure V.S. 7. Nombre de saupes marquées (n=107) dans le golfe du Lion dans le cadre du projet
CONNECT-MED. « Repro » fait référence aux sites de reproduction présumés des saupes.
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© Théo Navarro

Figure V.S. 8. Représentation schématique du tunnel de nage, aussi appelé respirometre de nage.
Le tunnel de nage permet de faire nager des poissons a des vitesses controlées, et de mesurer leur taux
de consommation d’oxygene (McKenzie 2011). 1 : Retour de I’eau chauffée, 2 : Eau du tunnel pompée
pour étre chauffée, 3 : Bullage O2/Azote, 4 : Boitier de commande de la vitesse, 5 : Grille, 6 : Tuyau
d’évacuation de I’eau, 7 : Sondes a oxygene et température, 8 : Partie sombre du tunnel.
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Appendices

Appendices

Appendice 1 : protocole de test de performance de nage en tunnel extrait du

rapport de stage de Théo Navarro.

Les poissons ont été mis dans un tunnel de nage (Fig V.S.8) la veille a une température constante de
25°C, etune vitesse constante de 1 body-length (longueur corporelle) par seconde. Cette unité¢ de mesure
de la vitesse est normalisée entre les individus et elle prend en compte I’effet “solid blocking” désignant
le poisson bloquant une partie du courant d’eau (McKenzie, 2011). Les poissons nagent instinctivement
dans la partie sombre du tunnel. Un circuit intermittent a été utilisé pour éviter I’accumulation de CO2
et de déchets azotés, avec un cycle de 30 minutes. Les quinze premiéres minutes, il y a eu un apport
d’eau et d’oxygene dans le tunnel jusqu’a saturation. Puis cet apport a été coupé les 15 minutes suivantes,
pour mesurer le taux de consommation d’oxygéne du poisson (Steffensen, 1989). Lors de I’expérience
le lendemain, la vitesse du courant a été augmentée toutes les 30 minutes de 0.5bl.s-1, avec une mesure
de consommation d’oxygene a chaque vitesse. Le seuil critique d’effort a la nage a été atteint lorsque le
poisson est resté plus de 10 secondes au fond du tunnel, cela correspond a un arrét de la nage. Les
données physiologiques récupérées sur le capteur interne ont été utilisées, tout comme la consommation
en oxygene du poisson relevée tout au long du protocole comme une mesure indirecte du taux

métabolique (McKenzie, 2011 ; Svendsen et al., 2016 ; Hachim et al., 2020).
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Appendices

Appendice 2 : protocole de tolérance extrait du rapport de stage de Théo

Navarro.

Les poissons ont été mis individuellement dans le tunnel de nage (Fig V.S.8) la veille, a une vitesse de
Ibl.s-1 et une température constante de 25°C. Lors de 1’expérimentation le lendemain, la vitesse du
courant a été augmentée d’abord a une vitesse plus soutenue de 2 bl.s-1. Puis, la température du tunnel
a été augmentée toutes les 30 minutes (a 25, 27, 29°C puis un d’un degré toutes les 30 minutes), pour le
test de tolérance au réchauffement, baissé toutes les 30 minutes (a 23, 21, 18, 17, 15 puis d’un degré
toutes les 30 minutes) pour le test de refroidissement ou la pression partielle en oxygéne a été baissée
toutes les 30 minutes (a 100%, 80%, 60%, puis de 10% toutes les 30 minutes) pour le test de tolérance
a ’hypoxie jusqu’a I’épuisement du poisson (plus de 10 secondes au fond du tunnel), moment auquel il
a été enlevé et remis dans une eau a 25°C en normoxie. La marque a enregistré la fréquence cardiaque,
la variance d’accélération, et la consommation d’oxygéne a été mesurée a chaque palier de température
(Blasco etal., 2020 ; Mignucci et al., 2021). La proportion du temps passé a la température la plus élevée
pour le test de tolérance au réchauffement, a la plus basse pour le test de tolérance au refroidissement
ou a la pression partielle en oxygéne la plus basse pour le test de tolérance a I’hypoxie avant I’arrét de
la nage dans le tunnel de nage a permis de définir la seuil critique de nage CTswim pour le réchauffement
(Blasco et al., 2020) et selon la méme méthodologie le seuil critique de nage pour le refroidissement et

I’hypoxie.
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