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Abstract 

Identifying and quantifying trophic interactions between organisms is crucial to 

understand the structure and functioning of food webs. However, many sources of variation 

are poorly known, such as seasonal and ontogenetic variations. These variations have been 

studied at several levels of organization, assemblage, species and individual in the Eastern 

English Channel (EEC) and the Southern North Sea (SNS) ecosystems. 

These variations were studied by analyzing the stable isotopes of carbon (13C) and 

nitrogen (15N), which provides information on resource and habitat use in a two-dimensional 

space. These analyses were performed on several tissues because isotopic values of tissues 

reflect the diet over the period during which the tissue was synthesized providing dietary 

information over different temporal periods. These analyses were coupled with stomach 

contents analyses providing a short-term picture of feeding patterns.  

At the assemblage scale, coupling between benthic and pelagic habitats has emerged 

as an important feature of the EEC ecosystem, due to its shallow depth, as well as to the 

combination of two ecological processes. First, trophic interaction revealed trophic plasticity 

and resource partitioning. Second, changes in the composition of fish assemblage did not 

impact benthic-pelagic couplings as most dominant species were generalist within a period, 

allowing a complete use of all available resources. Further analyses were carried out on 

whiting, the dominant species in the EEC-SNS ecosystems in winter, and revealed seasonal 

and ontogenetic trophic changes for this species. Finally, at the individual scale, species tend 

to be generalist but composed of specialist individuals along the 13C and 15N axes. The 

species increase their niche mainly through an increase of the niche variation between 

individuals. This behavior may be a strategy to avoid competition and favored by the 

important benthic-pelagic coupling offering a wide diversity of resources for species. 

This study revealed the importance of considering ontogenetic and seasonal changes 

of trophic interactions. Informing these changes in ecosystem models would increase their 

ability to capture the complexity of marine ecosystems and inform fisheries management. 

Modeling these effects at several levels of organization is necessary to predict the effects of 

global change on ecosystem structure and functioning. 

Key-words: stable isotopes; levels of organization; niche; competition; benthic-pelagic 

coupling 
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1. Durabilité des ressources halieutiques et gestion écosystémique 

Le changement global exerce une pression environnementale, qui menace la 

biodiversité marine, la durabilité des ressources halieutiques, et compromet l’intégrité des 

services fournis par les écosystèmes marins : transport, tourisme, activités récréatives, emploi, 

mais aussi approvisionnement de nourriture (Barbier, 2017; Costanza et al., 1997). Les 

poissons fournissent ainsi environ 17% des protéines consommées par la population 

mondiale, une grande partie provenant d’espèces marines issues de la pêche ou de 

l’aquaculture. Toutefois, la population mondiale ne cessant d’augmenter, la demande en 

ressources naturelles est de plus en plus importante. En 2018, la production mondiale de 

poisson a atteint environ 179 millions de tonnes (Figure 1). La consommation de poisson 

destinée à l’alimentation humaine est passée de 9 kilos par an et par habitant en 1961 à plus 

de 20 kilos en 2018 (FAO, 2020). L’aquaculture représente désormais une part non 

négligeable de la sécurité alimentaire mondiale. En 2018, elle représentait 46% de la 

production totale. 

 

Figure 1 : Production halieutique et aquacole mondiale. Sont exclus les mammifères, les 
crocodiles, les alligators et les caïmans ainsi que les algues marines et les autres plantes 
aquatiques. Figure issue du rapport de la FAO, (2020). 
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Actuellement, environ 33% des stocks1 sont surexploités alors que ceux-ci n’étaient 

que de 10% au début des années 1970 (Figure 2). Selon la FAO, les stocks surexploités sont 

considérés comme biologiquement non durable, c’est-à-dire que leur abondance est inférieure 

au niveau nécessaire pour assurer le rendement maximal durable (RMD)2. Bien que la 

proportion de stocks surexploités dans les eaux européennes du Nord-Est Atlantique ait 

sensiblement diminué depuis 2003, elle demeure à un niveau élevé comparé à la moyenne 

mondiale (FAO, 2020), loin de l’objectif fixé par la Politique Commune des Pêches de l’UE 

d’atteindre le RMD pour tous les stocks, en 2015 si possible, en 2020 au plus tard (EC, 2013). 

 

Figure 2 : Evolution de l’état des stocks ichtyologiques marins mondiaux de 1974 à 2017. 
Figure issue du rapport de la FAO, (2020).  

 

De manière plus globale, la biodiversité marine a été substantiellement dégradée lors 

du siècle dernier, comme en témoigne la diminution du niveau trophique des captures en 

                                                           
1
 Stock : partie exploitable de la population d’une espèce dans une zone donnée. Le stock ne comprend ni les 

œufs, ni les larves, ni les juvéniles n’ayant pas atteint une taille suffisante pour être capturés. Il peut y avoir 
plusieurs stocks pour une même espèce (Ifremer). 
 
2 Rendement maximal durable : Plus grande quantité de biomasse que l’on peut extraire en moyenne et à long 
terme d’un stock dans les conditions existantes sans affecter le processus de reproduction (FAO). 
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Atlantique Nord sur la période 1950-2000 (Millenium Ecosystem Assessment, 2005). La 

diminution du niveau trophique moyen des captures et de leur taille moyenne, phénomène 

connu sous le nom de fishing down marine food webs (Pauly, 1998), résulte en partie d’une 

pêche excessive et insuffisamment sélective (Myers and Worm, 2005; Pauly, 1998). Selon ces 

auteurs, les pêcheries, une fois épuisées les ressources en espèces de grande taille et de haut 

niveau trophique, exploitent des espèces de taille et de niveau trophique de plus en plus 

réduits. La diminution du niveau trophique moyen des captures a notamment été observée 

dans un grand nombre de régions maritimes (Bourdaud et al., 2016; Gascuel et al., 2016 ; 

Pauly, 1998; Shannon et al., 2014). En outre, les activités de pêche ont également contribué à 

fragiliser les habitats, et à générer une mortalité excessive d’espèces non désirées. L’ensemble 

de ces pressions anthropiques, cumulées aux effets du changement climatique, ont engendré 

des changements structurels et fonctionnels des écosystèmes (Cardinale et al., 2012; Pikitch, 

2004), ainsi que des pertes économiques et d’emplois (Hutchings and Myers, 1994; Myers et 

al., 1996). Comprendre comment les pressions d’origine anthropique ou climatique altèrent la 

biodiversité marine et le fonctionnement des écosystèmes marins hébergeant les ressources 

halieutiques, est ainsi devenu une préoccupation majeure des gestionnaires, des parties-

prenantes et des scientifiques. Au niveau de la gestion européenne, cela s’est notamment 

traduit par un renforcement des politiques publiques et des directives visant à protéger la 

biodiversité marine et les ressources exploitées dans les eaux de l’UE (e.g., Politique 

Commune des Pêches, Directive-Cadre pour le Milieu Marin), avec des objectifs explicites 

fixés pour 2020 (e.g., atteinte du RMD pour tous les stocks, interdiction des rejets, atteinte du 

Bon Etat Ecologique). 

En réponse à la demande des gestionnaires, la nature des recherches et des avis 

apportés par les scientifiques a progressivement évolué d’une approche mono-spécifique vers 

une approche embrassant l’écosystème dans son ensemble. Dans les sciences halieutiques, 

cela s’est traduit par la mise en place de l’approche écosystémique des pêches (Grumbine, 

1994; Pikitch, 2004).  
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L’approche écosystémique des pêches 

L’objectif principal de l’approche écosystémique des pêches est de préserver les 

écosystèmes marins et les pêcheries qu’ils soutiennent (Pikitch, 2004). Pour cela, l’approche 

écosystémique des pêches vise à conserver la biodiversité des écosystèmes marins tout en 

permettant leur utilisation par les acteurs socio-économiques (Worm et al., 2009). 

 En 2008, l’Union Européenne a mis en place la Directive-Cadre Stratégie pour le 

Milieu Marin (DCSMM) visant à atteindre un Bon Etat Ecologique (BEE) dans les eaux de 

l’Union Européenne sur la base de 11 descripteurs qualitatifs (EC, 2008). La définition du bon 

état écologique est variable selon le descripteur et l’objet étudié. Par exemple, le bon état 

écologique des populations de poissons est jugé selon deux critères,  

(1) la pression de pêche, soit la part de la biomasse prélevée par la pêche 

(2) la biomasse de reproducteur, soit la quantité d’adultes en âge de se reproduire. Des 

indicateurs sont alors développés afin de définir le bon état écologique. Par exemple, le 

niveau trophique moyen ou les changements de biomasse entre les différents niveaux 

trophiques peuvent être utilisés comme indicateur du descripteur 4 « réseaux trophiques ». En 

France, 4 sous-régions marines ont été définies : la Méditerranée occidentale, le golfe de 

Gascogne et côtes Ibériques, les mers Celtiques et Manche ouest et la Manche-mer du Nord. 

Un plan d’action pour le milieu marin a été élaboré et mis en œuvre dans chacune de ces sous-

régions (Baudrier et al., 2018; Mialet et al., 2017).  

En 2015, les Nations Unies ont défini un programme de développement durable à 

l’horizon 2030 afin de favoriser « la dignité, la paix et la prospérité » des populations et de la 

planète. Dans ce programme figurent 17 objectifs, notamment l’objectif 14 relatif à la 

conservation et l’exploitation durable des océans, des mers et des ressources marines vivantes 

(Figure 3). Ce programme comporte 3 ambitions majeures : 

1. Une gestion durable des ressources via la préservation de 10% des zones marines 

et côtières. 

2. La lutte contre la surpêche et la pêche illicite. 
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3. L’accélération des recherches scientifiques et du transfert de techniques pour 

renforcer la résilience des écosystèmes et réduire au maximum l’acidification des 

océans. 

 

Figure 3 : Liste des 17 objectifs de développement durable établis par les Etats membres des 
Nations Unies. 

 

2. Les réseaux trophiques 

L’étude des réseaux trophiques est une thématique centrale en écologie (Layman et 

al., 2015; Odum, 1953; Thompson et al., 2012). Étymologiquement, le mot « trophique » 

vient du grec trophê qui signifie nourriture. Une relation trophique est par conséquent le lien 

qui unit le prédateur et sa proie. Un réseau trophique est alors défini comme un réseau 

d’interactions proies-prédateur parmi un groupe d’organismes, de populations ou d’unités 

trophiques agrégées (Layman et al., 2015). Le concept de réseau trophique a principalement 
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émergé en 1927 (Elton, 1927). Elton, (1927) s’est principalement intéressé, à la pyramide des 

nombres, et à la niche écologique.  

La pyramide des nombres est une représentation graphique du nombre d’organismes 

constituant la biomasse à chaque niveau trophique (Layman et al., 2015). Selon cette 

représentation, les producteurs primaires sont très abondants en raison de leur petite taille et 

leur vitesse de reproduction alors que les organismes de plus haut niveau trophique tendent à 

être moins abondants et de plus grande taille. Puis le concept de pyramide a été revu par 

Lindeman, (1942) qui précise que les interactions trophiques sont dynamiques en raison des 

flux d’énergie et de nutriments au sein des réseaux trophiques. On peut alors parler de 

pyramide d’énergie ou de biomasse qui permet de représenter les communautés, comprendre 

les flux de matière et de déterminer la réponse des communautés face à diverses pressions 

(Cresson et al., 2020; Libralato et al., 2014; Trebilco et al., 2016).  

Au travers des flux d’énergie entre espèces, l’étude des réseaux trophiques permet de 

mieux comprendre la structure et le fonctionnement des écosystèmes. Le fonctionnement 

des écosystèmes fait référence aux processus physiques, chimiques et biologiques qui ont lieu 

dans un écosystème et déterminent sa structure et sa stabilité. Cela inclut les flux d’énergie, le 

cycle des nutriments et la régulation des populations (Hooper et al., 2005; Thompson et al., 

2012; Tilman et al., 2014). La stabilité est une mesure de la capacité des réseaux trophiques à 

résister à des changements de structure ou à regagner leur structure après une perturbation 

(résilience) (Thompson et al., 2012).  

Les espèces de plus bas niveau trophique, comme les poissons fourrage, sont 

essentielles au fonctionnement des écosystèmes. Elles contrôlent en effet les niveaux 

trophiques supérieurs via des contrôles bottom-up. Au contraire, les espèces de haut niveau 

trophique (« top prédateurs ») contrôlent les niveaux trophiques inférieurs via des contrôles 

top-down. Le contrôle wasp-waist décrit le mécanisme par lequel les espèces planctivore de 

niveau trophique intermédiaire lient les contrôles top-down et bottom-up via leur contrôle 

respectif sur l’abondance des prédateurs mais aussi des proies (Cury, 2000; Fauchald et al., 

2011; Lynam et al., 2017). Les contrôles bottom-up et top-down décrivent respectivement la 
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régulation des composantes d’un réseau trophique par les variables environnementales et/ou 

les premiers niveaux trophiques ainsi que la régulation des niveaux trophiques inférieurs par 

leurs prédateurs supérieurs (Casini et al., 2008; Chassot et al., 2007; Cury et al., 2008; Estes et 

al., 2011; Frank, 2005; Lynam et al., 2017). 

En écologie, de nombreux auteurs se sont intéressés au concept de « niche » (Bearhop 

et al., 2004; Elton, 1927; Grinnell, 1917; Hutchinson, 1957; Newsome et al., 2007; Shipley 

and Matich, 2020). Le concept de « niche », commun à plusieurs sous-domaines de 

l’écologie, permet de comprendre l’utilisation des ressources, la diversité géographique ou 

encore la structure et le fonctionnement des communautés (Mcgill et al., 2006; Newsome et 

al., 2007).  

 

La niche écologique : un concept majeur et dynamique  

Le concept de « niche écologique » a historiquement été décrit par Grinnell (niche 

Grinnellienne, niche d’habitat) comme l’ensemble de facteurs (biotiques et abiotiques) 

conditionnant la présence d’une espèce à un endroit donné (Grinnell, 1917). La niche selon 

Elton (niche Eltonienne, encore appelée niche fonctionnelle), décrit la place qu’occupe une 

espèce dans le réseau trophique. Ce concept se focalise principalement sur l’impact (i.e. rôle 

fonctionnel) de l’espèce dans l’environnement (Devictor et al., 2010; Elton, 1927). 

En 1957, Hutchinson a formalisé le concept de niche comme un hypervolume à n 

dimensions, chacune représentant les variables environnementales, biotiques et abiotiques, de 

l’environnement d’une espèce (Hutchinson, 1957). La niche écologique ne décrit pas la place, 

mais un ensemble de tolérances d’un organisme en termes de conditions de sa présence à un 

endroit donné et de besoins en ressources. Hutchinson distingue la niche fondamentale de la 

niche réalisée. La niche fondamentale décrit tous les composants et conditions 

environnementales nécessaires à l’existence d’un organisme en absence d’autres organismes 

alors que la niche réalisée décrit un spectre plus réduit de conditions et ressources lui 

permettant d’exister, même en présence de compétiteurs et de prédateurs. Toutefois, un 
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hypervolume à n dimensions est difficile à imaginer, et est difficilement représentable. C’est 

pourquoi, en écologie trophique, on s’intéresse principalement à deux composantes de la 

niche : l’habitat (scenopoetic axis) et la ressource (bionomic axis). Ces axes permettent une 

estimation de la niche trophique, qui est elle-même une composante de la niche écologique 

(Bearhop et al., 2004). 

En écologie trophique, les individus d’une même espèce ont souvent été considérés 

comme écologiquement équivalents. Le rôle de la variabilité individuelle dans la structure et 

la dynamique du réseau trophique a souvent été ignoré. L’ontogénie est ainsi un facteur 

important de variation entre conspécifiques (Werner and Gilliam, 1984). Toutefois, deux 

individus de même taille et/ou âge peuvent présenter des comportements trophiques différents 

(Araújo et al., 2011; Bolnick et al., 2003). De plus, les écosystèmes et les interactions 

trophiques sont dynamiques, en raison des variations temporelles des conditions 

environnementales. Toutes ces variations doivent être prises en compte pour une meilleure 

compréhension du système. 

 

3. Variations intraspécifiques de l’alimentation 

L’ontogénie 

Les poissons font des compromis (trade-off) entre la recherche de nourriture et le risque 

de mortalité par prédation (Werner and Gilliam, 1984). Ce compromis change au cours de 

l’ontogénie en fonction de l’équilibre entre le risque de mortalité par prédation et les 

bénéfices énergétiques provenant des ressources. Les changements d’alimentation 

ontogéniques sont largement répandus dans le règne animal (Nakazawa, 2015; Sánchez-

Hernández et al., 2019; Werner and Gilliam, 1984). Les individus d’une population occupent 

généralement différents niveaux trophiques (Miller and Rudolf, 2011). Une revue récente a 

identifié plusieurs causes et conséquences de changements ontogéniques (Sánchez-Hernández 

et al., 2019). Les causes peuvent être de nature biotique ou abiotique et sont résumées ci-

dessous (Tableau 1). Toutefois, certaines de ces causes peuvent être liées. Par exemple, un 
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changement d’habitat peut être une conséquence du risque de prédation ou de disponibilité en 

proies (Werner and Hall, 1988). 
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Tableau 1 : Principales causes de changement d’alimentation ontogénique avec le principe sous-jacent et un exemple l’illustrant. Modifié 
d’après Sánchez-Hernández et al., (2019). 

Causes Principe Exemple 

Risque de 
prédation 

Au cours de l’ontogénie, le risque de prédation diminue 
permettant aux organismes d’exploiter un plus grand 

nombre de ressources. 

 

Le risque de prédation n’impacte pas directement les 
changements d’alimentation ontogéniques mais peut 

avoir des effets indirects sur les migrations des poissons 
(des habitats précédemment risqués deviennent 

disponible durant l’ontogénie). 

Werner and Hall, (1988) ont montré que les changements 
d’alimentation ontogéniques des invertébrés benthiques au 

zooplancton par le crapet arlequin (Lepomis macrochirus) est 
principalement lié à l’abondance de son prédateur principal, 

l’achigan à grande bouche (Micropterus salmoides). 

Compétition 

La compétition (inter et intraspécifique) peut 
promouvoir les changements d’alimentation 
ontogénique, favorisant la coexistence des 

populations/communautés de poissons. 

Huss et al., (2008) ont montré que les contraintes 
morphologiques liées à la taille ont empêché les juvéniles de 
perche commune (Perca fluviatilis) de passer rapidement du 

zooplancton aux macroinvertébrés lorsque la compétition 
intraspécifique est importante. 

Disponibilité en 
proies 

Une faible disponibilité en proies implique une 
prédation sur d’autres proies. 

Nunn et al., (2007) ont montré qu’en été, de nombreux 
juvéniles de cyprinidés s’alimentent d’un mélange de 

périphyton et de microfaune associée (considéré comme une 
ressource « pauvre » en raison de sa faible valeur nutritive et 

de faible digestibilité) due à un manque de proies de 
meilleure qualité. 
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Utilisation de 
l’habitat 

Les changements d’habitat sont souvent une 
conséquence du changement de disponibilité en proies 

ou du risque de prédation. 

Werner et al., (1988) ont montré que le changement de proies, 
est associé à changement d’habitat, de la zone littorale à la 

zone pélagique durant l’ontogénie. 

Contraintes 
morphologiques 

Les changements de traits morphologiques (i.e. taille 
d’ouverture de la gueule, taille des branchies) rendent de 

nouvelles ressources disponibles, en particulier des 
proies de plus grande taille). 

Plus le diamètre d’ouverture de la gueule augmente, plus les 
organismes pourront consommer des organismes de grande 

taille tels que les poissons ou les céphalopodes (Scharf et al., 
2000). 

Capacités 
natatoires 

L’amélioration des capacités natatoires (via le 
développement des muscles, des nageoires et de la 
forme du corps) permet d’accéder à de nouveaux 

habitats et/ou de capturer de nouvelles proies. 

De nombreuses espèces de salmonidés sont capables 
d’exploiter des habitats plus profonds et de développer une 
nage plus rapide au cours de l’ontogénie (Hasegawa et al., 

2012). 

Comportement 
et mode 

d’alimentation 

Les changements de comportements au cours de 
l’ontogénie semblent être fortement dépendants de la 

disponibilité en proies, de la compétition et/ou du risque 
de prédation. 

Linde et al., (2004) ont observé un changement de 
comportement passif (prédation sur des proies sédentaires) à 

actif (prédation sur du necton) chez le mérou brun 
(Epinephelus marginatus) mais ce changement peut être lié 

au risque de prédation, à la compétition et/ou à la 
disponibilité en proies. 
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Les conséquences des changements ontogéniques peuvent être observées à tous les 

niveaux d’organisation, des individus jusqu’aux écosystèmes, et peuvent donc affecter la 

structure et la dynamique des communautés en influençant les interactions trophiques (Miller 

and Rudolf 2011). Ces variations ontogéniques doivent alors être considérées pour mieux 

comprendre la structure et le fonctionnement de l’écosystème.  

 

Variation inter-intra individuelle de la niche trophique  

La niche totale d’une population comprend à la fois les changements alimentaires au 

sein et entre individus (Roughgarden, 1972). La niche totale d’une population (TNW) 

comprend deux composantes, une composante intra-individuelle, Within-Individual 

Component (WIC) et une composante inter-individuelle, Between-Individual Component 

(BIC) (Figure 4).  

 

 

Figure 4 : Représentation conceptuelle des métriques de niche selon Roughgarden, (1972) et 
repris de Costa-Pereira et al., (2017). La ligne épaisse représente la niche de la population, les 
lignes plus fines représentent celle des individus. La niche totale (TNW) représente la 
variance d’utilisation des ressources de tous les individus, la composante intra-individuelle 
(WIC) est la moyenne des largeurs de niche individuelle et la composante interindividuelle 
(BIC) est la variance moyenne d’utilisation des ressources entre individus.  

 

La niche d’une population peut s’élargir car les individus deviennent plus généralistes, 

soit en incluant de nouvelles ressources dans leur alimentation (augmentation du WIC), soit 

en réduisant le chevauchement (overlap) de niche en exploitant différentes ressources tout en 
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restant spécialisés (augmentation du BIC) (Araújo et al., 2011; Bolnick et al., 2011; Costa-

Pereira et al., 2017, 2019a).  

Dans la nature, on distingue les populations généralistes des populations spécialistes. 

Une population spécialiste est une population dans laquelle tous les individus consomment la 

même proie. Pour les populations généralistes, on distingue le généralisme de type A et de 

type B (Bearhop et al., 2004). La population généraliste de type A est une population 

composée de plusieurs individus généralistes. Une population généraliste de type B est une 

population composée d’une somme d’individus spécialistes, chacun spécialisés sur un type de 

proie (Figure 5). Les individus peuvent ne consommer qu'un petit sous-ensemble des 

ressources globales dont dispose la population à laquelle ils appartiennent, un phénomène 

appelé " spécialisation individuelle trophique " (Bolnick et al., 2003). La variation de niche 

de la population dépend des relations trophiques (e.g., degré de compétition intra- et 

interspécifique, opportunité écologique (i.e. diversité de ressources disponibles), prédation, 

(Araújo et al., 2011), mais aussi des phénotypes individuels ou du comportement individuel 

(Toscano et al., 2016). 

 

 

Figure 5 : Représentation schématique d’utilisation des ressources par les individus dans 3 
grands types de populations, une population de spécialistes et deux populations de 
généralistes (de type A et de type B). Figure inspirée de Bearhop et al., (2004). 

 

La stratégie optimale de recherche de ressources (Optimal foraging theory – OFT) 

apparait comme une base théorique importante permettant de comprendre l’utilisation des 
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ressources par les individus. Selon cette théorie, les individus choisissent leurs proies de 

manière à optimiser le rapport entre gain énergétique et coûts liés à leur capture et à leur 

consommation (MacArthur and Pianka, 1966). Puisqu’un individu va choisir de consommer 

une proie dans le but de maximiser sa fitness, l’alimentation d’un prédateur dépendra des 

traits des proies (capacité à échapper au prédateur, défenses morphologiques ou chimiques) et 

de leur disponibilité, mais aussi des propres traits du prédateur (taille, morphologie, besoins 

physiologiques, sexe), qui peuvent affecter le comportement de prédation (Cachera et al., 

2017; Schoener, 1971; Svanbäck and Bolnick, 2005). Selon cette théorie, la niche de la 

population augmente via une augmentation de la niche des individus (WIC). Les individus 

augmentent leur niche en consommant de nouvelles ressources (Bolnick et al., 2010). 

Toutefois, la niche de la population peut augmenter via une augmentation du BIC. 

L'hypothèse de variation de niche (NVH) stipule que les populations ayant des niches plus 

larges devraient présenter une variation trophique ou une spécialisation individuelle plus 

élevée par rapport aux populations ayant des niches plus étroites. Selon cette théorie, la 

compétition interspécifique conduit à une ségrégation de niche sur une variété de ressources 

plus étroites (Araújo et al., 2011; Bolnick et al., 2007; Cloyed and Eason, 2017; Costa-Pereira 

et al., 2019a; Maldonado et al., 2017; Van Valen, 1965).  

Par conséquent, la niche d’une population peut s’élargir car les individus deviennent 

plus généralistes, soit en incluant de nouvelles ressources dans leur alimentation 

(augmentation du WIC), soit en réduisant le chevauchement (overlap) de niche en exploitant 

différentes ressources tout en restant spécialisés (augmentation du BIC). La compréhension de 

la spécialisation individuelle trophique donne un aperçu de la condition physique des 

individus, des interactions proies-prédateurs, de la dynamique des communautés, et 

finalement de la structure et du fonctionnement global des écosystèmes (Araújo et al., 2011; 

Bolnick et al., 2003, 2011; Devictor et al., 2010; Matthews and Mazumder, 2004; Toscano et 

al., 2016). 
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4. Variation spatio-temporelle de la structure et du 
fonctionnement des communautés 

Les écosystèmes ne sont pas statiques mais dynamiques dans le temps et dans l’espace 

(Cohen et al., 2016; Soranno et al., 2019; Wiens, 1989). Ils sont ainsi en prise et doivent 

s’adapter à des changements environnementaux, dans un contexte de changement 

climatique de plus en plus important (IPCC, 2014). Ainsi, en Manche orientale, une 

importante diminution d’abondance des espèces à stratégie démographique « r » a été 

observée à la fin des années 1990, en lien avec l’augmentation des températures dans cette 

région (Auber et al., 2017, 2015; McLean et al., 2018). Ces espèces sont principalement des 

espèces pélagiques ayant un cycle de vie rapide, une maturité sexuelle précoce, un faible 

niveau trophique, produisant des œufs de petite taille, et accordant peu d’investissement 

parental (e.g., Trachurus trachurus, Sprattus sprattus). Au contraire, les espèces ayant une 

maturité sexuelle tardive, produisant peu d’œufs et accordant davantage d’investissement 

parental (espèces à stratégie démographique « K », (e.g., Scylorhinus stellaris, Dicentrarchus 

labrax) ont augmenté en abondance. Ces changements interannuels à long terme ont pu être 

identifiés grâce aux campagnes écosystémiques annuelles ayant lieu au premier et au 

troisième trimestre en Manche et en mer du Nord depuis les années 1980. Ces études n’ont 

cependant pas intégré les changements saisonniers. Or, la variation saisonnière de certains 

facteurs abiotiques (température, chlorophylle a) peut avoir des conséquences importantes sur 

la structure et le fonctionnement des communautés (Akin et al., 2003; Akin and Winemiller, 

2006; Stevenson et al., 2015). 

La température peut ainsi influencer de manière importante la physiologie, le 

comportement, l’abondance et la distribution des espèces (Day et al., 2018; Dulvy et al., 

2008; Givan et al., 2018), et donc leurs relations trophiques. Une augmentation du 

métabolisme et de l’activité d’alimentation est une réponse attendue à une augmentation de la 

température (Akin and Winemiller, 2006). De la même manière, en raison de variations des 

paramètres abiotiques, de nombreuses espèces effectuent des migrations saisonnières causant 

des variations de structure et donc de comportement trophique (Brönmark et al., 2010). C’est 
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le cas par exemple du maquereau (Scomber scombrus), dont les importantes migrations 

s’avèrent être fortement liées à la température, permettant à cette espèce de trouver des zones 

favorables pour son alimentation et sa reproduction (Jansen et al., 2012). La température est 

également un facteur important influençant la production primaire puisqu’elle détermine dans 

une large mesure l’initiation des blooms phytoplanctoniques (Guallar et al., 2017; Leterme et 

al., 2008). Puisque la production primaire est à la base des réseaux trophiques, ses fluctuations 

affectent directement ou indirectement les niveaux trophiques supérieurs via des contrôles 

bottom-up. Cela a par exemple été montré en mer du Nord, où les variations de l’intensité de 

la production primaire planctonique (PPP) ont pu être corrélées aux fluctuations d’abondance 

de petits copépodes, ou encore au recrutement de plusieurs stocks de poissons (Capuzzo et al., 

2018; Chassot et al., 2010, 2007). La considération des variations temporelles des facteurs 

biotiques et abiotiques et leur influence sur la structure et le fonctionnement des écosystèmes 

est donc nécessaire, pour une meilleure compréhension de leur fonctionnement, et apporter un 

soutien efficace aux gestionnaires (Olivier et al., 2019).  

 

5. Problématiques et objectifs 

Cette thèse a pour objectif de mieux appréhender les changements temporels et 

ontogéniques des paramètres trophiques des poissons en Manche orientale – baie sud de la 

mer du Nord, à plusieurs niveaux d’organisation, l’assemblage, l’espèce et l’individu. Dans 

cette étude, après avoir décrit le site d’étude ainsi que la méthodologie d’échantillonnage en 

mer et d’analyses au laboratoire (chapitre 2), les changements temporels et ontogéniques à 

différents niveaux d’organisation seront traités dans 3 chapitres de recherche (3-5).  

Le chapitre 3 porte sur la variabilité temporelle des interactions trophiques au sein des 

assemblages de poissons et l’impact de ces variations sur l’intensité du couplage bentho-

pélagique à l’aide d’indices de diversité et d’indices fonctionnels durant 5 périodes (2 saisons 

et 4 années). Les analyses ont été réalisées en utilisant des métriques pondérées et non 

pondérées par la biomasse des différentes espèces afin d’explorer les interactions trophiques 

ainsi que les flux d’énergie au sein des assemblages. Ce chapitre est présenté sous la forme 
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d’un chapitre soumis dans la revue Marine Environmental Research. Ce chapitre étudie les 

interactions trophiques à l’échelle des assemblages, mais ne considère pas les variations 

d’alimentation ontogéniques.  

Les variations ontogéniques ont été étudiées dans le chapitre 4 pour une espèce de grande 

importance écologique et économique en Manche-Mer du nord, le merlan (Merlangius 

merlangus). Dans ce chapitre, les analyses isotopiques du carbone et de l’azote ont été 

couplées aux analyses de contenus stomacaux afin d’évaluer les variations ontogéniques 

d’alimentation de cette espèce, mais également les variations saisonnières au cours de deux 

saisons, l’automne 2017 et l’hiver 2018. Les résultats de ce chapitre sont présentés sous la 

forme d’un article publié dans la revue PlosOne.  

Le chapitre 5 est consacré à la variation de niche individuelle et plus particulièrement à la 

spécialisation individuelle trophique. Cette étude considère quatre espèces, deux espèces 

benthiques, la plie (Pleuronectes platessa) et la sole (Solea solea), et deux espèces pélagiques, 

le chinchard (Trachurus trachururus) et le maquereau (Scomber scombrus). Les variations 

ontogéniques (juvéniles vs adultes) et saisonnières ont également été comparées. Ce chapitre 

est le résultat d’une collaboration entre l’Unité Halieutique de Manche-mer du Nord de 

l’Ifremer (France) et l’Université de Waterloo (Ontario – Canada), où j’ai séjourné de 

septembre à décembre 2019 grâce à une bourse de mobilité internationale octroyée par la 

Direction Scientifique de l’Ifremer.  

Enfin, le chapitre 6 présente la synthèse des résultats obtenus et plusieurs perspectives 

résultant de ces travaux.  
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1. Outils d’étude des relations trophiques 

L’écologie trophique consiste à élucider les relations entre les prédateurs et leurs 

proies (Braga et al., 2012; Elton, 1927; Layman et al., 2015). Pour cela, plusieurs techniques 

existent: l’observation directe, l’analyse des contenus stomacaux et des fèces ou encore 

l’utilisation de traceurs trophiques (isotopes stables des tissus, acides gras, analyse des 

composés spécifiques, contaminants). Chacune de ces méthodes a ses avantages et ses 

inconvénients (Amundsen and Sánchez‐Hernández, 2019; Boecklen et al., 2011; da Silveira et 

al., 2020; Hyslop, 1980; Layman et al., 2012; Majdi et al., 2018; Pasquaud et al., 2007). Lors 

de cette thèse, nous utiliserons principalement deux méthodes, celle de la composition en 

isotopes stables des tissus et celle des contenus stomacaux. Le couplage de plusieurs 

marqueurs trophiques, tels que le couplage entre les isotopes stables et les contenus 

stomacaux apparait pertinent afin de comprendre le fonctionnement trophique d’un système 

car ils apportent des informations complémentaires à différentes échelles de temps (Cresson et 

al., 2014; Graham et al., 2006; Post, 2003). 

 

1a. Les isotopes stables du carbone et de l’azote, une vision intégrée des 
relations trophiques 

Tous les êtres vivants sont constitués de molécules organiques. Celles-ci sont 

essentiellement constituées d’atomes de carbone, d’azote, d’oxygène et d’hydrogène. Deux 

atomes peuvent avoir le même numéro atomique (soit le même nombre de protons et 

d’électrons) mais une masse atomique différente (liée au nombre de neutrons). Deux éléments 

sont alors qualifiés « isotopes » s’ils ont le même nombre de protons et d’électrons, mais un 

nombre de neutrons différent provoquant une différence de masse.  

En raison de cette différence de masse, il existe donc des isotopes « lourds » (13C ou 

15N par exemple) et des isotopes « légers » (12C ou 14N). L’isotope léger est souvent le plus 

abondant dans la nature. Par exemple, pour le carbone, l’isotope 12C est majoritaire (98.89%), 

pour l’azote, il s’agit du 14N (99.64%). Les isotopes d’un même élément ont les mêmes 
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propriétés chimiques mais des propriétés physiques différentes (Fry, 2006). On distingue les 

isotopes stables des isotopes radioactifs. Contrairement aux isotopes dits « stables », qui ne 

changent pas au cours du temps, les isotopes radioactifs se désintègrent petit à petit au cours 

du temps. Tout au long de cette thèse, seuls les isotopes stables seront étudiés.  

 

Mesure et notation 

Les mesures ont été réalisées avec un spectromètre de masse à flux continu (Thermo 

Fisher Scientific Delta V Plus), couplé à un analyseur élémentaire (Flash 2000 avec une 

interface Conflow IV), permettant la mesure des concentrations en carbone et en azote et le 

calcul du rapport C:N, proxy de la teneur en lipides. Plus ce rapport est élevé, plus le tissu est 

riche en lipides. Les rapports isotopiques sont exprimés selon la notation classique : 

δX = (𝑅 é𝑐ℎ𝑎𝑛𝑡𝑖𝑙𝑙𝑜𝑛𝑅 𝑠𝑡𝑎𝑛𝑑𝑎𝑟𝑑  ) − 1 × 103 (‰), 

où X est 13C ou 15N et R correspond au rapport 13C/12C ou 15N/14N. Il est nécessaire de 

rapporter le rapport isotopique d’un échantillon à celui d’un standard de référence. Pour le 

carbone il s’agit d’un échantillon artificiel recréé à partir d’un rostre de fossile de bélemnite 

du site fossilifère de Pee Dee, en Californie du Sud (V-PDB, pour Vienna Pee Dee 

Belemnite). Pour l’azote, il s’agit du N2 atmosphérique (Tableau 2). Le X est multiplié par 

1000 afin d’amplifier les petites différences entre le rapport isotopique de l’échantillon et le 

standard de référence. Ces mesures ont été réalisées par le Pôle Spectrométrie Océan de 

l’Université de Bretagne Occidentale. 
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Tableau 2 : Composition en isotopes stables des standards internationaux de référence. (Fry, 
2006).  

Standard 
Rapport 

lourd/léger 
Valeur du rapport 

lourd/léger 
%Lourd %Léger 

Pee Dee Belemnite 
(PDB) 

13C/12C 0.011180 1.1056 98.8944 

Azote atmosphérique 
(N2) 

15N/14N 0.0036765 0.36630 99.63370 

 

Le fractionnement isotopique  

Les cycles biochimiques sont associés à un fractionnement isotopique, soit une 

modification des rapports isotopiques entre le substrat et le produit de cette réaction. 

L’isotope léger réagissant chimiquement plus vite que l’isotope lourd, les produits d’une 

réaction contiennent plus d’isotopes légers et moins d’isotopes lourds, ce qui modifie leurs 

proportions dans les tissus biologiques (Fry, 2006; Peterson and Fry, 1987).  

La composition isotopique des nutriments inorganiques ainsi que les fractionnements 

isotopiques engendrent des variations des rapports isotopiques mesurés chez les producteurs 

primaires à la base des réseaux trophiques car ils assimilent différemment les isotopes lourds 

et légers lors de la photosynthèse (Peterson and Fry, 1987). Les producteurs primaires ont des 

mécanismes photosynthétiques différents, qui expliquent leurs signatures isotopiques en 

carbone différentes (Tableau 3). Les effets environnementaux (e.g., milieu terrestre vs. marin, 

température, profondeur) ou anthropiques (apport de nutriments) peuvent également influer 

sur les rapports isotopiques en carbone et en azote des producteurs primaires (Duarte et al., 

2018; Farquhar et al., 1989; France, 1995; Montoya, 2007; Ostrom and Fry, 1993; Riera et al., 

2000). Il est donc possible de se baser sur ces différences pour tracer le devenir des sources au 

sein d’un réseau ainsi que d’identifier l’origine benthique, pélagique ou terrigène au sein des 

écosystèmes marins.  
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Tableau 3 : Composition isotopique typiques en carbone et en azote des producteurs 
primaires de différents milieux. Ces valeurs sont issues de la revue réalisée par Ostrom et Fry, 
(1993). 

Producteur primaire 13C (‰) 15N (‰) 

Plantes en C3 (terrestres) -30 à -23 -7 à -6 

Plantes en C3 (marais) -29 à -23 +3 à +5 

Plantes en C4 (marais) -15 à -12 +1 à +8 

Matière organique particulaire marine -24 à -18 -2 à +12 

Matière organique particulaire estuarienne -30 à -15 +2 à +19 

Macroalgues benthiques -27 à -10 -1 à +10 

Herbiers marins -16 à -4 0 à +6 

 

La signature isotopique en azote des producteurs primaires dépend, comme pour le 

carbone, de la source inorganique azotée, mais également des processus biogéochimiques de 

nitrification et dénitrification ainsi que des apports anthropiques.  

Il existe un fractionnement isotopique entre un prédateur et sa proie, que l’on appelle 

facteur de discrimination trophique (Trophic Discrimination factor, TDF) ou encore facteur 

d’enrichissement trophique (TEF). Le TDF est un paramètre important pour estimer la 

position trophique des consommateurs (Post, 2002) ou leur alimentation grâce à des modèles 

mathématiques appelés « modèles de mélange » (mixing models). 

Pour le carbone, cette différence est faible, elle est en moyenne inférieure ou égale à 

1‰ (DeNiro and Epstein, 1978; Post, 2002). Elle s’explique principalement par la perte de 
12C pendant la respiration, l’absorption préférentielle de composés enrichis en 13C pendant la 

digestion et/ou l’assimilation, ou encore le fractionnement métabolique durant la synthèse des 
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différents tissus (Michener and Kaufman, 2007). Pour l’azote, cette différence est plus 

importante, de 2.5 à 5‰ (en moyenne, 3.4‰ (DeNiro and Epstein, 1978; Post, 2002)) et 

s’explique principalement par l’excrétion de déchets azotés composés majoritairement de 14N 

dans les urines (Ponsard and Averbuch, 1999) (Figure 6). La signature isotopique en azote des 

producteurs primaires est la plupart du temps faible car ils se trouvent à la base des réseaux 

trophiques. Il convient cependant de ne pas généraliser, car des valeurs élevées de δ15N 

peuvent être observées pour des producteurs primaires soumis à des influences anthropiques 

(Riera et al., 2002). Plus un consommateur aura un niveau trophique élevé, plus sa signature 

isotopique en azote sera importante. Puisqu’il y a peu de changement de 13C entre chaque 

niveau trophique, les rapports isotopiques du carbone sont utilisés pour déterminer les 

sources de matière organique alimentant les réseaux trophiques. Les rapports isotopiques 

de l’azote présentent plus de changements. Ceux-ci étant enrichis en 15N relativement à leurs 

proies, ils sont utilisés pour estimer le niveau trophique des consommateurs. Toutefois, les 

valeurs de 15N étant relatives, la composition isotopique d’une ligne de base est nécessaire 

pour attribuer le niveau trophique des consommateurs et permettre des comparaisons inter-

écosystèmes. 

Le TDF est dynamique et dépend de nombreux facteurs biotiques et abiotiques (Bastos 

et al., 2017; Britton and Busst, 2018; Caut et al., 2009; Martinez del Rio et al., 2009; 

Minagawa and Wada, 1984; Vanderklift and Ponsard, 2003). L’alimentation est l’un de ces 

facteurs, en particulier, la qualité de l’alimentation (hypothèse de qualité des protéines). La 

qualité des protéines fait référence à la teneur en protéines ainsi que la quantité d’acides 

aminés présents dans l’alimentation (Bastos et al., 2017; Vanderklift and Ponsard, 2003). 

Puisque les carnivores assimilent généralement des proies de meilleure qualité nutritionnelle 

que les herbivores, plus le niveau trophique augmente, plus le TDF diminue (Britton and 

Busst, 2018; Hussey et al., 2014). Le TDF est également variable selon le tissu analysé. 

Plusieurs études ont trouvé des différences de TDF entre tissus, principalement dues à leur 

composition en acides aminés. Par exemple, le cœur et le muscle ont des TDF similaires en 

raison de leur composition similaire en acides aminés (Ankjærø et al., 2012; Matley et al., 
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2016; Pinnegar and Polunin, 1999). Ces études soulignent que l’enrichissement entre chaque 

niveau trophique n’est pas forcément une valeur fixe comme souvent considéré, mais 

variable. Toutefois, ces études ne remettent pas en cause l’enrichissement plus élevé en 15N 

qu’en 13C donc ne modifient pas la construction des réseaux trophiques sur la base de ces 

éléments.  

 

Figure 6 : Schéma simplifié de l’enrichissement isotopique de l’azote et du carbone dans le 
réseau trophique. 

 

Les modèles de mélanges isotopiques 

 Dans la nature, bien souvent, un consommateur s’alimente d’un mélange de plusieurs 

sources de matière organique. Des outils mathématiques ont alors été développés pour 

déterminer la contribution de plusieurs sources dans l’alimentation d’un consommateur, sur la 

base des signatures isotopiques du consommateur et des sources. Le principe de base de ces 

modèles est que plus un consommateur est isotopiquement proche d’une source ou d’une 

proie, plus cette source ou proie joue un rôle important dans son alimentation. Dans le cas 

d’un système à deux isotopes (δ13C et δ15N) et trois sources dont on cherche à calculer les 
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contributions (f1, f2 et f3), cette affirmation s’exprime selon le système d’équations ci-

dessous : 

𝛿13𝐶𝑝𝑟𝑒𝑑 = 𝑓1  × 𝛿13𝐶1 + 𝑓2  × 𝛿13𝐶2 + 𝑓3  × 𝛿13𝐶3  
𝛿15𝑁𝑝𝑟𝑒𝑑 = 𝑓1  × 𝛿15𝑁1 + 𝑓2  × 𝛿15𝑁2 + 𝑓3  × 𝛿15𝑁 

𝑓1  + 𝑓2  + 𝑓3 = 1  
Un système à n isotopes et n+1 sources peut admettre une unique solution, mais il est 

rarement rencontré dans des cas concrets. Dans ces situations, il est nécessaire d’utiliser un 

modèle de mélange isotopique.  

Les modèles de mélange ne cessent de s’améliorer au fur et à mesure des années. 

Aujourd’hui, grâce à l’intégration des statistiques bayésiennes, il est possible de prendre en 

compte la variabilité des signatures isotopiques, des sources ainsi que des TDF qui, comme 

discuté ci-dessus, ne sont pas des valeurs fixes, et sont soumises à des variations (Parnell et 

al., 2010; Stock and Semmens, 2016). Toutefois, il existe encore certains biais dans les 

modèles de mélange tels que la non prise en compte du routing isotopique ou encore 

l’impossibilité de discriminer deux sources dont les signatures isotopiques sont peu 

différentes. Pour la meilleure utilisation possible de ces modèles et éviter une mauvaise 

interprétation, il faut tout d’abord avoir une connaissance a priori du système, et de 

l’alimentation des espèces. La revue réalisée par Phillips et al., (2014) recense les bonnes 

pratiques à adopter concernant l’utilisation des modèles de mélange.  

Tout d’abord, pour bien comprendre l’alimentation d’un organisme, il est nécessaire 

de savoir quelles sources il est susceptible de consommer. Ensuite, les modèles requièrent la 

signature isotopique des proies d’un consommateur (sources) afin d’estimer la proportion de 

chacune dans l’alimentation d’un consommateur. Le nombre de sources est également 

important pour la paramétrisation des modèles de mélange. Ces modèles sont sensibles aux 

sources manquantes et peuvent produire des résultats erronés si certaines sources ne sont pas 

incluses dans le modèle. Cependant, le nombre de sources doit être le plus faible possible 
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puisque le pouvoir de discrimination de ces modèles commence à décliner à partir de six ou 

sept sources. Dans certains cas, il convient alors de regrouper des sources de composition 

isotopique similaire afin de considérer toutes les sources pouvant contribuer à l’alimentation 

d’un consommateur. Le nombre d’échantillons par source doit être élevé (>20) afin d’éviter 

les incertitudes autour de la moyenne et de la variance des valeurs isotopiques. Enfin, il est 

nécessaire de bien choisir le tissu échantillonné puisque la composition isotopique de chaque 

tissu permet d’estimer l’alimentation d’un consommateur à différentes échelles de temps 

(Tieszen et al., 1983).  

 

Le turnover et le routing isotopique  

Un organisme n’intègre pas instantanément la composition isotopique de ses ressources. 

Le turnover isotopique () est défini comme le temps que prend le tissu d’un organisme 

donné pour refléter la composition isotopique de ses ressources alimentaires (Hesslein et al., 

1993; Tieszen et al., 1983). Le turnover est souvent exprimé selon un temps de demi-vie 

(ln(2)/, jours), défini comme le temps nécessaire pour atteindre 50% d’équilibre isotopique 

avec l’alimentation. Plus précisément, cela signifie que la signature isotopique à ce moment 

est égale à la moyenne entre la signature de l’alimentation initiale et celle de la signature 

finale. Le turnover isotopique est spécifique au taxon, au type de tissu analysé, à l’ontogénie 

et aux conditions environnementales (Bosley et al., 2002; Frazer et al., 1997; McIntyre and 

Flecker, 2006; Tieszen et al., 1983), compliquant l’interprétation des différences de signatures 

isotopiques au sein et entre consommateurs. Le turnover isotopique est régi par 2 processus 

généraux (Buchheister and Latour, 2010; Martinez del Rio et al., 2009) :  

- La dilution d’une masse existante par une nouvelle masse synthétisée à partir d’une 

proie consommée récemment (i.e. croissance). 

- Le remplacement ou la conversion d’un tissu existant en utilisant du matériel 

synthétisé à partir d’une alimentation récente (i.e. métabolisme). 
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Le muscle est généralement le tissu de référence dans les études isotopiques car il a une 

faible teneur en lipides et est facile à homogénéiser pour le broyage. L’utilisation fréquente du 

muscle en écologie trophique permet de comparer les signatures isotopiques entre taxons et 

individus en minimisant au mieux les différences inter-tissulaires (Hesslein et al., 1993; 

Pinnegar and Polunin, 1999). Toutefois, différents tissus peuvent avoir différents temps de 

turnover, et donc refléter l’assimilation selon des périodes de temps différentes (Middelburg, 

2014). Les isotopes stables de chaque tissu métaboliquement distinct représentent une période 

différente d’alimentation qui diminue avec une augmentation du turnover métabolique 

(Dalerum and Angerbjörn, 2005). L’activité métabolique affecte le taux de turnover des 

tissus. Les tissus ayant un métabolisme élevé (i.e., ayant un taux élevé de consommation 

d’oxygène) ont des taux de renouvellement (turnover) rapides donc reflètent l’intégration des 

apports isotopiques sur des courtes périodes de temps contrairement aux tissus à 

renouvellement lent (muscle) (Ankjærø et al., 2012; Guelinckx et al., 2007; Hesslein et al., 

1993; Hobson and Clark, 1992). L’analyse de plusieurs tissus au sein d’un même individu 

permet une prise en compte des variations des signatures isotopiques sur différentes périodes 

de temps, pouvant traduire des changements d’alimentation (Ankjærø et al., 2012; 

Buchheister and Latour, 2010; Colborne et al., 2017; Guelinckx et al., 2007; Madigan et al., 

2012; Martinez del Rio et al., 2009).  

Pour un même tissu, des différences de turnover peuvent exister au cours de l’ontogénie. 

Les tissus des juvéniles ont une intégration isotopique plus courte que celle des adultes. Chez 

les juvéniles, la croissance est principalement responsable du turnover alors que chez les 

adultes, il s’agit principalement du métabolisme (Wolf et al., 2009). Sur la base d’une méta-

analyse de la littérature, Vander Zanden et al., (2015) ont développé des équations permettant 

d’estimer le temps de demi-vie isotopique pour différents tissus et taxons,  

Pour le muscle des ectothermes, l’équation est la suivante : 

ln (𝑑𝑒𝑚𝑖 − 𝑣𝑖𝑒 =  0.21 × ln(𝑚𝑎𝑠𝑠𝑒 𝑑𝑢 𝑐𝑜𝑟𝑝𝑠) + 3.23, 

L’équation pour les organes internes (cœur, foie) est la suivante :  
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ln (𝑑𝑒𝑚𝑖 − 𝑣𝑖𝑒 =  0.21 × ln(𝑚𝑎𝑠𝑠𝑒 𝑑𝑢 𝑐𝑜𝑟𝑝𝑠) + 2.47 

En plus du turnover, existe également un autre phénomène que l’on appelle le « routing 

isotopique » (Schwarez, 1991). Ce phénomène, également appelé hypothèse du « scrambled 

egg » (van der Merwe, 1982) correspond au fait que les différents composants alimentaires 

(lipides, protéines, glucides) sont alloués différemment aux différents tissus (Gannes et al., 

1997). Les modèles de mélange font l’hypothèse que les nutriments assimilés sont 

désassemblés en leur composants alimentaires et que ces atomes sont réassemblés en 

molécules qui constituent les tissus. Toutefois cette hypothèse est irréaliste (Kelly and 

Martínez del Rio, 2010). Les omnivores s’alimentent sur plusieurs proies qui diffèrent en 

macronutriments et en composition isotopique. Les macronutriments peuvent soit être utilisés 

pour la synthèse des tissus ou le métabolisme engendrant des compositions isotopiques 

différentes dans les tissus (Voigt et al., 2008). Les protéines issues de l’alimentation sont 

principalement allouées vers les tissus riches en protéines, comme le muscle alors que les 

lipides et glucides sont principalement alloués vers les tissus riches en lipides, comme le foie 

(Ambrose and Norr, 1993). 

 

L’importance de la ligne de base 

En écologie isotopique, il est nécessaire de déterminer le rapport isotopique d’une 

« ligne de base » afin de déterminer le niveau trophique de l’organisme considéré. En effet, la 

signature isotopique d’un organisme est une notion relative, propre à chaque écosystème. Le 

calcul du niveau trophique utilise une correction par la ligne de base permettant de comparer 

plusieurs écosystèmes entre eux.  

Selon l’équation de Post, (2002) Le niveau trophique d’un organisme (𝑁𝑇𝑖 ) peut se 

calculer de la manière suivante :  

𝑁𝑇𝑖 = 𝑁𝑇𝐵 +  𝛿15  𝑁𝑖 − 𝛿15  𝑁𝐵  𝑇𝐷𝐹    ,  
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où NTB représente le niveau trophique de la ligne de base. Le niveau trophique théorique des 

producteurs primaires est fixé à 1, celui des consommateurs primaires à 2. 15
Ni et 15

NB 

représentent respectivement les signatures isotopiques en azote de l’organisme étudié et de la 

ligne de base.  

La ligne de base peut être représentée par des producteurs primaires ou des 

consommateurs primaires. Toutefois, de nombreuses études suggèrent d’utiliser les 

consommateurs primaires plutôt que les producteurs primaires pour estimer le niveau 

trophique de consommateurs de niveaux trophiques de niveau 3 ou plus (Barnes et al., 2009; 

Jennings and van der Molen, 2015; Jennings and Warr, 2003; Van der Zanden and 

Rasmussen, 2001). Les rapports isotopiques des producteurs primaires étant très variables 

dans le temps, ils ne peuvent donc pas être utilisés comme référence isotopique pour des 

études basées sur des tissus à moyen et long temps d’intégration. En revanche, les tissus des 

consommateurs primaires intègrent la signature isotopique du producteur primaire sur une 

échelle de temps comparable à celle du muscle des organismes du niveau trophique supérieur, 

donc apparaissent plus pertinents comme ligne de base.  

La signature isotopique de la ligne de base n’est pas une valeur fixe, mais variable 

dans l’espace et le temps en raison de variations environnementales (Jennings and van der 

Molen, 2015; Reddin et al., 2018; Trueman et al., 2017). Les gradients spatiaux des rapports 

isotopiques sont appelés « isoscape ». Par exemple, dans les écosystèmes marins, la salinité 

peut influencer la signature isotopique des consommateurs. Les signatures isotopiques de la 

ligne de base et des consommateurs ont des signatures isotopiques en azote plus élevées dans 

les régions côtières, en particulier à proximité des estuaires, là où la salinité est faible 

(Jennings and van der Molen, 2015). Ceux-ci véhiculent de la matière organique terrestre 

appauvrie en 13C et enrichie en 15N (McClelland et al., 1997; Riera et al., 2000). D’autres 

facteurs tels que la profondeur, la température ou la chlorophylle a peuvent être des sources 

de variations des signatures isotopiques (Jennings and Warr, 2003; MacKenzie et al., 2014; 

St. John Glew et al., 2019). Pour les consommateurs, les variations spatiales peuvent parfois 

être plus importantes que les variations trophiques. L’estimation de la variabilité spatio-
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temporelle des rapports isotopiques nécessite d’échantillonner des consommateurs primaires 

pendant différentes années/saisons, et avec une couverture géographique aussi large possible. 

Lorsque la couverture spatiale de l’échantillonnage n’est pas suffisante, il est possible 

d’interpoler les valeurs de 13C et 15N de la ligne de base à l’aide de différents modèles 

(Jennings and van der Molen, 2015; Kopp et al., 2015; MacKenzie et al., 2014; St. John Glew 

et al., 2019; Trueman et al., 2017) (Figure 7).  
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Figure 7 : Isoscape du bivalve Aequipecten opercularis en Manche orientale obtenu à partir d’une interpolation géostatistique des valeurs de 
15N (figure A) et de 13C (figure B) issues de Kopp et al., (2015). Les signes plus correspondent aux sites d’échantillonnages de l’étude de Kopp 
et al., (2015) alors que les croix correspondent aux données publiées de Jennings et Warr, (2003) et de Barnes et al., (2009). Figure issue de 
Kopp et al., (2015).  
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Niche isotopique et métriques de communauté 

a) Niche isotopique  

Les isotopes stables du carbone et de l’azote (13C et 15N) apparaissent comme un outil 

puissant pour étudier la niche écologique car ils fournissent des informations à la fois sur 

l’utilisation des ressources et sur l’utilisation de l’habitat dans un espace à deux dimensions, 

le -space. Le -space peut être comparable à l’espace à n dimension de Hutchinson 

(Newsome et al., 2007). De manière analogue à la niche écologique, on peut alors employer le 

terme de « niche isotopique ». Toutefois, il existe toujours une certaine ambiguïté autour de 

sa définition (Hette‐Tronquart, 2019; Marshall et al., 2019; Shipley and Matich, 2020). 

Layman et al., (2007a) ont développé des métriques permettant de décrire la structure 

des communautés. Ces métriques sont basées sur la position des organismes dans un espace à 

deux dimensions (13C et 15N). Parmi ces métriques, l’aire totale, soit l’aire de la surface 

(« convex hull area ») incluant tous les membres de la communauté dans l’espace isotopique 

13C – 15N, permet d’estimer la largeur de la niche isotopique. Toutefois, cette métrique est 

sensible à la taille de l’échantillon et peut être biaisée lorsque la taille des échantillons diffère 

au sein d’une même étude ou en comparaison avec d’autres études. Puisqu’une surface est 

dessinée autour des points les plus extrêmes, plus l’échantillon est grand, plus la surface est 

importante. Une méthode développée par Jackson et al., (2011) permet de corriger les biais 

liés aux métriques de Layman et al., (2007a) et de réaliser des comparaisons robustes entre 

communautés. Il s’agit de l’aire de l’ellipse standard (Standard Ellipse Area – SEA), qui 

comprend 40% des données, et ne dépend pas de la taille de l’échantillon.  

Le chevauchement de niche est la probabilité qu'un individu tiré au hasard de l'espèce 

A se trouve dans la région de niche de l'espèce B (Swanson et al., 2015). La probabilité de 

chevauchement a été estimée en réalisant des tirages aléatoires par un algorithme de Monte 

Carlo à partir de la distribution des individus de l’espèce A et en comptant la fraction d'entre 

eux qui se trouvent dans la région de niche de l’espèce B. Ce concept est directionnel car le 

chevauchement entre les espèces A et B est différent du chevauchement de B sur A (Swanson 

et al., 2015). Les incertitudes sont prises en compte par une approche bayésienne. 
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𝑂 (𝐴𝐵) = Pr(𝑋𝐴  ∈  𝑁𝑅 (𝐵)) , 
Où XA est la mesure isotopique d'un individu d'une espèce A. NR est une région 

spécifique de l'espace à n dimensions dans laquelle X a une probabilité alpha d'être trouvée 

(Swanson et al., 2015).  

La considération de la ligne de base est nécessaire pour interpréter correctement les 

signatures isotopiques et donc, les métriques isotopiques (Hoeinghaus and Zeug, 2008). En 

effet, la niche isotopique des consommateurs dépend des signatures isotopiques de la ligne de 

base. La transformation de la niche isotopique (-space) en proportions alimentaires (p-space) 

à l’aide de modèles de mélange (Figure 8) permet de considérer ces variations de ligne de 

base (Newsome et al., 2007). Une approche similaire a été utilisée par Quevedo et al., (2009). 

La transformation des valeurs de 15N en niveau trophique et des valeurs de 13C en 

contribution benthique permet de comparer plusieurs systèmes ayant des lignes de base 

différentes ou le même système au cours du temps.   

 

Figure 8 : Relation entre le -space et le p-space. 3 groupes d’espèces sont représentées 
dépendant sur des réseaux trophiques terrestres, d’eaux douces et/ou intertidales. La 
transformation du -space en p-space se fait à l’aide de modèles de mélanges (Newsome et 
al., 2007). 



Chapitre 2 : Matériel et méthodes 

35 
 

b) Diversité fonctionnelle – diversité isotopique  

La diversité fonctionnelle d’une communauté représente la disposition de ses organismes 

ainsi que leur importance relative (abondance ou biomasse) dans un espace dit « espace 

fonctionnel » à plusieurs dimensions. La diversité fonctionnelle peut être séparée en trois 

composantes (Mason et al., 2005; Villéger et al., 2008) : 

- La richesse fonctionnelle décrit l’espace occupé par les espèces dans l’espace 

fonctionnel. 

- La divergence fonctionnelle décrit la variance ou le degré de regroupement de la 

distribution des espèces dans l’espace occupé. 

- L’uniformité fonctionnelle décrit la régularité de la distribution des espèces dans 

l’espace occupé.  

Considérer la biodiversité fonctionnelle en 3 composantes indépendantes (richesse, 

divergence, uniformité) permet de mieux étudier les mécanismes reliant biodiversité et 

fonctionnement des écosystèmes, notamment de mieux comprendre les flux de matière au 

sein des communautés biologiques (Cresson et al., 2019). Cette approche se base sur 

l’utilisation de traits. Les traits fonctionnels peuvent être définis comme toute caractéristique 

morphologique ou physiologique qui influe sur la croissance, la reproduction et la survie des 

espèces (Violle et al., 2007). Les métriques développées en écologie fonctionnelle ont 

récemment été appliquées aux isotopes stables (indices fonctionnels isotopiques) en les 

utilisant comme traits (Cucherousset and Villéger, 2015; Rigolet et al., 2015) afin de décrire 

plusieurs facettes de la diversité isotopique d’une communauté. L’un des avantages de cette 

méthode est la considération des biomasses hétérogènes au sein d’une communauté. La prise 

en compte de l’abondance (ou la biomasse) de chaque espèce permet de considérer, pour 

chacune d’entre elle, sa contribution au fonctionnement de l’écosystème (Grime, 1998). Plus 

la biomasse d’une espèce est élevée, plus son importance dans le fonctionnement des 

écosystèmes est importante (Cucherousset and Villéger, 2015; Rigolet et al., 2015). La prise 

en compte de la biomasse permet d’évaluer la distribution des flux de matière ainsi que la 

force des interactions trophiques.  
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Plusieurs métriques permettent de mesurer chaque composante de la diversité 

fonctionnelle (richesse, divergence, uniformité). Le tableau ci-dessous (Tableau 4) comprend 

un exemple par composante permettant de mesurer la diversité fonctionnelle.  
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Tableau 4 : Description des indices fonctionnels isotopiques. Dans ce tableau sont repris un exemple d’indice par composante de la diversité 
fonctionnelle (richesse, divergence, uniformité). 

Indice Acronyme 
Description 

générale 
Détails des indices Indicateur Signification 

Richesse 
fonctionnelle 

isotopique 

Isotopic 

Functional 

Richness 

IFRic 

Diversité 
isotopique de 

la 
communauté 
(espace de 

niche 
isotopique - 
convex hull). 

Cet indice correspond à l’indice “aire totale” 
(Total Area, aussi appelé Convex Hull Area) de 
Layman et al., (2007a) et est similaire à l’indice 
de richesse fonctionnelle (Functional Richness 

index – FRric) de Villéger et al., (2008) mais 

dans un -space. 

Il s’agit de l’aire incluant tous les membres de 
la communauté dans l’espace isotopique. 

Cet indice peut être compris entre 0 et 1 si 
standardisé par l’IFRic « global » qui inclut 

toutes les espèces de toutes les communautés 
étudiées. 

→ 0 

Les ressources 
potentiellement 

disponibles pour la 
communauté sont 
inutilisées/ou la 
disponibilité des 

ressources est 
inhabituellement 

faible. 

→ 1 

La majorité des 
ressources 

disponibles sont 
utilisées par la 
communauté. 

Divergence 
fonctionnelle 

isotopique 

Isotopic 
Functional 
Dispersion 

IFDis 

Distance 
moyenne 

pondérée des 
espèces par 
rapport au 
centre de 
gravité 

Variation de la position ou de la dispersion des 
espèces dans l'espace isotopique occupé. 

L'IFDis tient compte des biomasses relatives en 
déplaçant la position du centre de gravité vers 
les espèces les plus dominantes (en termes de 

→ 0 

Distance minimale 
par rapport au 

centre de gravité 
observée dans le 

pool d'espèces, tous 
les organismes ont 

la même 
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pondéré de 
toutes les 

espèces de la 
communauté. 

biomasse, (Laliberté and Legendre, 2010)). 

Il calcule ensuite une distance moyenne 
pondérée jusqu'à ce centre de gravité pondéré, 
en utilisant à nouveau les biomasses relatives 
comme pondération. Le centre de gravité et la 
distance moyenne à ce centre sont tous deux 

pondérés par les biomasses individuelles. 

IFDis est exprimé en pourcentage de la 
distance maximale au centre de gravité 

observée dans le pool d'espèces (varie de 0 à 1). 

contribution 
benthique et le 
même niveau 

trophique. 

→ 1 

Distance maximale 
au centre de gravité 

observée dans le 
pool d'espèces. 

Uniformité 
fonctionnelle 

isotopique 

Isotopic 

Functional 

Evenness 

IFEve 

Uniformité 
de la 

distribution 
des 

biomasses 
dans  l'arbre 
le plus court 
qui reliant 
toutes les 
espèces  

(minimum 

spanning 

tree). 

Proxy de la régularité de la distribution des 
biomasses dans le δ-space. Uniformité des 

distributions pondérées par sa biomasse le long 
de l'arbre le plus court qui relie toutes les 

espèces dans le δ-space. 

Cet indice prend en compte à la fois la 
régularité de l'espace entre les espèces et 

l'uniformité de la distribution des biomasses 
des espèces (Villéger et al., 2008). 

L'IFEve est proche de l'indice d'uniformité 
fonctionnelle dans un espace fonctionnel à 

traits biologiques (FEve). 

Cet indice varie de 0 à 1. 

→ 0 

Les organismes 
sont groupés dans 

une zone de 
l'espace isotopique. 

→ 1 

Les organismes 
sont répartis 

uniformément 
(régulièrement). 
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Spécialisation individuelle trophique 

Le phénomène selon lequel les individus consomment un sous-ensemble des 

ressources utilisées par la population et pour des raisons non attribuables au changement de 

niche ontogénique ou au dimorphisme sexuel est appelé “spécialisation individuelle 

trophique” (Bolnick et al., 2003). La spécialisation individuelle est une forme de variation de 

niche intraspécifique. 

La largeur de la niche totale (Total Niche Width – TNW) d’un ensemble écologique 

(le plus souvent une communauté ou un assemblage), considérée comme un proxy de la 

diversité trophique, se divise en deux composantes, inter (Between Individual Component – 

BIC) et intra-individuelle (Within Individual Component – WIC). La plupart des études 

isotopiques n’échantillonnent qu’un tissu par individu, car elles s’intéressent à la niche totale, 

en considérant la variabilité isotopique totale (par exemple en calculant des indices de 

richesse isotopique tels que les aires d’ellipses isotopiques) ou entre individus (indices de 

divergence, ou moyenne des différences isotopiques entre individus). Cette approche ne 

permet cependant pas d’estimer la variabilité intra-individuelle, sauf dans le cas de mesures 

isotopiques répétées sur un même individu ou de prélèvement de tissus intégrant la signature 

isotopique sur plusieurs périodes de temps tels que les tissus kératineux (Kernaléguen et al., 

2015; Newsome et al., 2015; Vander Zanden et al., 2013). Les tissus diffèrent dans leur temps 

de turnover, et peuvent donc fournir des informations trophiques à différentes échelles de 

temps (Bearhop et al., 2004; Bond et al., 2016; Ingram et al., 2018; Matich et al., 2011). La 

comparaison des rapports isotopiques de plusieurs tissus peut permettre d’évaluer les 

changements d’alimentation au cours du temps pour un même individu, et donc d’estimer le 

WIC. L’approche multi-tissus permet d’étudier les stratégies trophiques et de déterminer le 

degré de spécialisation trophique des individus, ainsi que leur influence sur la dynamique 

trophique de la population. 

Lorsque plusieurs tissus, présentant des temps d’intégration différents, ont des 

signatures isotopiques similaires, cela signifie que le consommateur a consommé, au cours du 

temps, des proies ayant des signatures isotopiques similaires. Le consommateur peut alors être 
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qualifié de spécialiste d’un point de vue isotopique. La niche isotopique du consommateur est 

alors étroite. Au contraire, pour un consommateur généraliste, les tissus auront des signatures 

isotopiques distinctes, et donc sa niche isotopique sera large (Martínez del Rio et al., 2009).  

Le rapport WIC/TNW peut être utilisé comme proxy de la spécialisation individuelle 

(Bolnick et al., 2002; Roughgarden, 1972). Celui-ci varie entre 0 (tous les individus sont 

spécialistes) et 1 (tous les individus sont généralistes). Les valeurs de WIC et de BIC peuvent 

être aussi bien calculées sur les valeurs de 13C (spécialisation sur la source de matière 

organique) que sur les valeurs de 15N (spécialisation sur le niveau trophique) à l’aide 

d’analyses de variance (Bond et al., 2016; Matich et al., 2011; Vander Zanden et al., 2013). 

La somme moyenne des carrés du facteur individuel mesure la variabilité entre les individus 

et a été utilisée comme proxy de la composante interindividuelle (BIC). 

𝐵𝐼𝐶 =  𝑛 ∑ (𝑦�̅� − 𝑌 ̅)² 𝑚𝑖=1𝑚 − 1   
La somme moyenne des carrés des résidus mesure la variabilité au sein des individus et a été 

utilisée comme proxy de la composante intra-individuelle (WIC). 

𝑊𝐼𝐶 = [∑ ∑ (𝑌𝑖𝑗 − 𝑦�̅�)²]𝑛𝑗=1𝑚𝑖=1 𝑚(𝑛 − 1)  , 
où y représente les valeurs de 13C ou de 15N, i représente un individu, j est n’importe quel 

tissu, m est le nombre total d’individus, n est le nombre total de tissus, 𝑦�̅� est la moyenne des 

valeurs pour un individu et �̅� est la moyenne générale. 

Il apparaît pertinent d’estimer les mesures de niche et de spécialisation individuelle 

dans un espace à plusieurs dimensions (Ingram et al., 2018) (Figure 9). Par exemple, en 

considérant le -space comme espace multidimensionnel, les espèces peuvent être fortement 

spécialisées sur le 15N mais pas sur le 13C. Cela peut par exemple être le cas d’une espèce 

consommant des proies de même niveau trophique, mais des sources différentes. Ce cas est 

fortement envisageable en Manche en raison de la faible profondeur de cet écosystème et des 



Chapitre 2 : Matériel et méthodes 

41 
 

importants couplages bentho-pélagique et pélago-benthique. Inversement, une espèce peut 

être fortement spécialisée sur le 13C, mais pas sur le 15N. Cela peut être le cas d’une espèce 

strictement benthique ou strictement pélagique consommant des espèces ayant des 15N 

différents, mais appartenant toutes au même habitat. C’est pourquoi il apparait pertinent 

d’estimer la spécialisation individuelle sur la base des valeurs de  13C et de 15N. 

 

 

Figure 9 : Représentation théorique du WIC, BIC et TNW dans un espace multidimensionnel 
illustrant comment ces indices peuvent différer selon l’axe considéré (Ingram et al., 2018). 

 

 

1.b. L’analyse des contenus stomacaux, une vision à court terme des 
relations trophiques 

 Si l’analyse des isotopes stables apporte une information intégrée de l’alimentation sur 

des périodes de temps variables selon le tissu étudié, l’analyse des contenus stomacaux 

apporte une information à court terme de l’alimentation (Hyslop, 1980). L’analyse des 

contenus stomacaux permet d’identifier les proies consommées. Toutefois, cette identification 
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est limitée par l’état de dégradation des proies, variable selon le stade de digestion, la nature 

des proies, l’espèce de prédateur et la température du milieu (Cortés, 1997; Hyslop, 1980). De 

plus, différents tissus d’un même organisme sont digérés à des vitesses différentes. Les pièces 

dures (otolithes, becs de céphalopodes) sont digérées moins rapidement que les tissus mous 

tels que le muscle par exemple ou les organismes à corps mou, comme le plancton gélatineux. 

Cette question se pose d’autant plus fortement dans ce travail puisque les poissons utilisés 

pour l’analyse des contenus stomacaux proviennent de sources différentes (i.e., navire 

scientifique et bateaux de pêche). L’infrastructure à bord du navire scientifique permet la 

congélation immédiate à des températures très basses, ce qui permet d’arrêter la digestion. Au 

contraire, une telle infrastructure n’existe pas sur les bateaux de pêche. Dans le meilleur des 

cas, les poissons ont été glacés à bord, et n’ont été congelés que quelques heures après la 

capture.  

Les proies présentes dans l’estomac ont été identifiées sous une loupe binoculaire 

selon leur groupe taxonomique le plus précis possible. Toutefois, les analyses de contenus 

stomacaux présentent un biais lié à la dégradation plus ou moins avancée des proies selon leur 

état de digestion. L’analyse des contenus stomacaux a donc été réalisée suivant un protocole 

standardisé (Denamiel et al., in prep), résumé par l’arbre de décision ci-dessous (Figure 10). 

Ce protocole précise les mesures à réaliser selon le niveau de dégradation des proies 

(catégories 1, 2 ou 3, sur la gauche de l’arbre). Par exemple, il n’est pas pertinent de mesurer 

une proie fortement dégradée. Seules les proies intactes sont considérées comme celles venant 

d’être consommées.  
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Figure 10 : Arbre de décision pour les analyses de contenus stomacaux. Les items (proies) 
sont classés en 3 catégories selon leur état de dégradation (cercles rouges sur la droite de 
l’arbre) qui conditionne la nature des travaux à réaliser (mesure, pesée, dénombrement, 
photographie). 
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Pour les proies dégradées, la méthode la plus parcimonieuse a été utilisée afin d'éviter 

une surestimation des proies. Les pièces dont le nombre par individu est connu (e.g. otolithes, 

yeux, pinces) ont été divisées pour trouver le nombre minimum d'individus pouvant mener à 

ce nombre. Par exemple, le nombre total d'otolithes d'une espèce trouvé dans un estomac a été 

divisé par deux puis arrondi à l’entier supérieur. Tous les restes indénombrables (e.g. muscles, 

branchies, soies d’annélides) ont été comptés comme étant issus d'un seul individu.  

Le taux de vacuité (%v) a été utilisé comme estimateur de l'intensité d'alimentation et 

a été calculé comme le nombre d'estomacs vides divisé par le nombre total d'estomacs. 

Selon les catégories, et donc, l’état de dégradation des proies, plusieurs indices 

pourront être calculés. Premièrement, la fréquence d'occurrence (Oi) a été calculée comme le 

nombre d'estomacs contenant un type de proie et divisé par le nombre d'estomac non vides.  

𝑂𝑖 =  𝐽𝑖𝑃 , 
où Ji est le nombre d’estomacs contenant la proie i, et P, le nombre d’estomacs non vides. 

Cet estimateur n'est basé que sur la présence/absence, donc ne tient pas compte de la 

quantité de proies présentes dans chaque estomac (Baker et al., 2014). Le pourcentage 

d’abondance (%N) représente le nombre de proies (Ni) relativement au nombre total de proies 

(Hyslop, 1980; Zacharia, 2017). 

%𝑁 =  𝑁𝑖∑ 𝑁𝑖 
L’occurrence ainsi que l’abondance étant les deux seuls estimateurs communs aux 3 

catégories de l’arbre de décision (intact, partiellement dégradé, fortement dégradé), ces 

métriques ont été utilisées pour nos analyses. L’indice d’occurrence est également reconnu 

comme l’indice le plus robuste à la dégradation (Baker et al., 2014), ce qui le rend plus 

pertinent ici, dans le cas de poissons collectés suivant des méthodologies différentes. 
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2. Site d’étude 

2.a. Caractéristiques biotiques et abiotiques  

La Manche orientale et la baie sud de la mer du Nord sont des mers 

épicontinentales séparées par le détroit du Pas de Calais. La Manche orientale est située entre 

le sud du Royaume Uni et le nord de la France, avec des latitudes comprises entre 49.3°N et 

51°N, des longitudes comprises entre 2°W et 2°E (Figure 11) et une surface totale d’environ 

35 000 km² (Carpentier et al., 2009). De nombreuses espèces y effectuent l’ensemble de leur 

cycle de vie. C’est le cas par exemple de la plie et de la sole (ICES, 2017). La Manche est une 

voie de migration pour de nombreuses espèces de poissons (chinchard, maquereau), oiseaux 

et mammifères marins transitant entre l’océan Atlantique et la mer du Nord (Carpentier et al., 

2009).  

La mer du Nord est une mer semi-fermée de l’océan Atlantique, située sur le plateau 

continental nord-ouest ayant une surface de 750 000 km². La baie sud de la mer du Nord est 

caractérisée par d’importants apports des rivières et est relié à la MO par le détroit du Pas-de-

Calais (Quante et al., 2016). Seule la partie sud de la mer du Nord sera étudiée (jusqu’aux 

latitudes 52.5°N).  
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Figure 11 : Localisation de la zone d’étude 

 

La Manche orientale et la baie sud de la mer du Nord sont des mers peu profondes. 

La baie sud de la mer du Nord a une profondeur maximale d’environ 50m alors que dans la 

Manche orientale, la profondeur maximale est de 100m (Morris et al., 2018). Ce sont des 

mers mégatidales, avec de fortes intensités des courants de marée. L’hydrodynamisme 

structure la couverture sédimentaire (Larsonneur et al., 1982) (Figure 12). Les forts courants 

de marées associés à une tension de cisaillement importante conduisent à des fonds gravelo-

caillouteux, au milieu de la Manche orientale et dans la baie sud de la mer du Nord, alors que 

des sédiments plus fins sont retrouvés dans les zones où la tension de cisaillement est plus 

faible, près des côtes et estuaires (Vaz et al., 2007). Les assemblages de poissons sont 
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structurés spatialement en réponse à l’environnement, l’hydrologie et le type de sédiment 

(Vaz et al., 2007). 

 

Figure 12 : Type de sédiment en Manche orientale et baie sud de la mer du Nord. Modifiée à 
partir du document suivant (ICES, 2018). Les substrats sont issus du réseau de données et 
d’observation marin Européen (EMODnet, The European Marine Observation and Data 
Network ; www.emodnet-seabedhabitats.eu). 

 

De par la faible profondeur de ces régions (Manche orientale - baie sud de la mer du 

Nord), le compartiment benthique est essentiel au fonctionnement de ces régions. Les 

invertébrés benthiques sont en effet une source de nourriture importante pour de nombreuses 

espèces démersales, mais également pélagiques. Récemment, un important couplage bentho-

pélagique a ainsi été mis en évidence en Manche orientale (Cresson et al., 2020; Giraldo et 

al., 2017; Kopp et al., 2015). Le couplage bentho-pélagique est défini comme le transfert 

d’énergie et de matière entre les compartiments benthiques et pélagiques. Le couplage est un 

processus bidirectionnel : d’une part, de la matière pélagique peut atteindre le fond (couplage 

pélago-benthique) alors que d’autre part, de la matière benthique peut être consommée par des 

espèces pélagiques (couplage bentho-pélagique, (Gaudron et al., 2016)). Ces couplages sont 

particulièrement importants dans les écosystèmes peu profonds tels que les écosystèmes de 

http://www.emodnet-seabedhabitats.eu/
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Manche orientale et de la baie sud de la mer du Nord, en raison de la proximité entre les 

habitats benthiques et pélagiques, et l’absence de barrières physiques telles que la thermocline 

(Cresson et al., 2020; Giraldo et al., 2017; Kopp et al., 2015). L’évaluation de ces couplages 

permet de comprendre la dynamique des flux et comment ils affectent la structure des réseaux 

trophiques (Post et al., 2000).  

Les écosystèmes de Manche orientale et la baie sud de la mer du Nord sont marqués 

par les fortes variations saisonnières de certains facteurs biotiques et abiotiques. L’amplitude 

thermique entre l’hiver et l’été est ainsi supérieure à 10°C, avec une gamme de températures 

annuelles variant entre 4 et 19°C (Morris et al., 2018). La production primaire est également 

sujette à de fortes variations saisonnières, avec des blooms phytoplanctoniques très marqués 

au printemps. Ces variations peuvent avoir une influence sur les communautés benthiques et 

pélagiques, et plus largement le fonctionnement de l’écosystème (Coulter et al., 2019; Gibert, 

2019; González-Bergonzoni et al., 2012).  

 

2.b. Activités anthropiques  

 La Manche orientale (Division 7.d du CIEM, Conseil International pour l’exploitation 

de la mer) et la baie sud de la mer du Nord (Division 4.c) concentrent de nombreuses activités 

humaines (e.g., pêcheries, exploitations de sables et de granulats marins, fermes d’éoliennes, 

trafic maritime, tourisme) (Tappin and Millward, 2015; Thurstan et al., 2010), et font partie 

des régions les plus anthropisées au monde (Halpern et al., 2008). Les écosystèmes de 

Manche orientale et de la baie sud de la mer du Nord sont une zone de pêche importante pour 

de nombreux pays de l’Union Européenne (France, Royaume-Uni, Belgique, Pays-Bas, 

Allemagne). Tous les habitats et niveaux trophiques sont ciblés, des plus bas niveaux 

trophiques, comme la coquille Saint-Jacques (Pecten maximus), jusqu’aux poissons de niveau 

trophique élevé tels que le bar commun (Dicentrarchus labrax), la morue commune (Gadus 

morhua) ou le merlan (Merlangius merlangus). Les espèces de niveaux trophiques 

intermédiaires sont également très ciblées par la pêche, e.g., la sole (Solea solea) ou la plie 
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commune (Pleuronectes platessa) pour les espèces benthiques, ainsi que le hareng (Clupea 

harengus) ou le maquereau (Scomber scombrus) pour les espèces pélagiques.  

 

2.c. Un zoom sur quelques espèces cibles  

Durant cette thèse, une attention particulière a été accordée à 5 espèces de poissons. 

Ces espèces ont principalement été choisies en raison de leur importance écologique et/ou 

économique. Il s’agit de deux espèces benthiques : la sole (Solea solea) et la plie 

(Pleuronectes platessa), deux espèces pélagiques, le chinchard (Trachurus trachurus) et le 

maquereau (Scomber scombrus) ainsi qu’une espèce démersale de haut niveau trophique, le 

merlan (Merlangius merlangus).  

Une rapide description de ces espèces sera présentée ci-dessous. Les informations 

trophiques sont issues d’une précédente étude sur l’écologie trophique de ces espèces en 

Manche (Giraldo et al., 2017). Toutefois dans cette étude, les informations sont 

principalement rapportées pour des adultes lors de la saison automnale. Les informations 

concernant la période de reproduction ainsi que leur environnement sont issues d’un atlas des 

habitats et des ressources marines de la Manche orientale (CHARM ; Carpentier et al., 2009). 

Enfin, les informations relatives aux caractères démographiques (taille à maturité) sont issues 

de Travers-Trolet et al., (2019).   

 
La sole, Solea solea,  

Common Sole 

(Linnaeus, 1758) 

 

 

 

La sole est une espèce benthique, de la famille des soléidés qui s’alimente sur des 

espèces vivant à l’intérieur du sédiment (endobenthos feeder). Ses proies principales sont des 
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annélides, mollusques et petits crustacés. Son niveau trophique varie entre 2.90 et 5.30 

(Travers-Trolet et al., 2019; Figure 13). Cette espèce est principalement présente sur des 

fonds sableux ou vaseux, où elle s’enfouit la journée et devient active la nuit. En Manche, la 

ponte a lieu de février à juin, avec un pic en avril-mai. La maturité sexuelle est atteinte vers 

29 cm.  

 
La plie, Pleuronectes platessa,  

Plaice 
(Linnaeus, 1758) 

 

 

 

La plie une espèce benthique, de la famille des pleuronectidés, ayant un 

comportement trophique comparable à la sole. Egalement qualifiée d’endobenthos feeder, ses 

proies principales sont des mollusques et polychètes. Son niveau trophique varie entre 2.80 et 

4.90 (Travers-Trolet et al., 2019 ; Figure 13). Cette espèce est principalement présente sur des 

fonds sableux, graveleux ou vaseux. En Manche, la ponte a lieu de décembre à mars, avec un 

pic en janvier-février. La maturité sexuelle est atteinte vers 27 cm.  

 
Le maquereau, Scomber scombrus,  

Atlantic mackerel 
(Linnaeus, 1758) 

 

 

 

Le maquereau est une espèce pélagique de la famille des scombridés. Qualifiée de 

piscivore, cette espèce s’alimente principalement de zooplancton et de petits poissons. Son 

niveau trophique varie entre 2.50 et 5.10 (Travers-Trolet et al., 2019 ; Figure 13). C’est une 

espèce grégaire, migratrice, principalement abondante en Manche lors du quatrième trimestre. 

En Manche, et en mer du Nord, la reproduction a lieu en juin-juillet. La maturité sexuelle est 

atteinte vers 29 cm.  
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Le chinchard, Trachurus trachurus,  

horse mackerel 
(Linnaeus, 1758) 

 

 

 

Le chinchard est une espèce pélagique de la famille des carangidés ayant un 

comportement trophique comparable au maquereau. Egalement qualifiée de piscivore cette 

espèce s’alimente principalement de poissons, crustacés et céphalopodes. Son niveau 

trophique varie entre 3 et 4.80 (Travers-Trolet et al., 2019 ; Figure 13). Comme le maquereau, 

c’est une espèce grégaire, migratrice, principalement abondante en Manche lors du quatrième 

trimestre. La ponte a lieu de mars à août, avec un maximum en juin-juillet. La maturité 

sexuelle est atteinte vers 22 cm.  

 
Le merlan, Merlangius merlangus,  

whiting  
(Linnaeus, 1758) 

 

 

 

Le merlan est une espèce démersale de la famille des gadidés qualifiée de piscivore. 

Ses proies principales sont les crustacés benthiques, mollusques, poissons, polychètes et 

céphalopodes. Son niveau trophique varie entre 3.20 et 5.90 (Travers-Trolet et al., 2019 ; 

Figure 13). Cette espèce est majoritairement abondante en Manche lors du premier trimestre. 

Le merlan est l’une des espèces ayant la plus longue période de reproduction. La ponte débute 

en janvier-février, s’intensifie en mars-avril, et peut se poursuivre jusqu’en juin. La maturité 

sexuelle est atteinte vers 20 cm.  
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Figure 13 : Comparaison des niveaux trophiques calculés à partir de signatures isotopiques 
disponibles dans la littérature (en couleur) ou estimées par modélisation (spectre trophique, en 
gris) pour les 5 espèces considérées dans ce travail pour les années 2017-2018 (Whiting : 
merlan ; Sole : sole ; Plaice : plie ; Horse mackerel : chinchard ; Mackerel : maquereau). Le 
spectre trophique représente une modélisation de la distribution de la biomasse de chaque 
espèce en Manche, réalisée avec le modèle OSMOSE appliqué à la Manche Est (Travers-
Trolet et al., 2019). Les points représentent la médiane du niveau trophique calculé à partir de 
valeurs d’isotopes stables, les barres pointillées la gamme de valeurs minimale et maximales, 
les traits pleins le 1er le 3ème quartile (de gauche à droite, en vert Cresson et al., (2017), en 
orange: Jennings and van der Molen, (2015), en noir: Mialet et al., (2017), en rouge : Cresson 
et al., (2018), en bleu Kopp et al., (2015). Modifié d’après Travers-Trolet et al., (2019).  

  

 

3. Echantillonnage 

3.a. Campagnes à la mer 

Les données utilisées proviennent de deux campagnes scientifiques, conduites 

annuellement par l’IFREMER en Manche et en mer du Nord (IBTS, International Bottom 
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Trawl Survey ; CGFS, Channel Groundfish Survey), et d’une campagne menée à bord d’un 

bateau professionnel spécifiquement dans le cadre de cette thèse. 

La campagne IBTS est une campagne internationale coordonnée avec les pays 

riverains de la mer du Nord. La France, qui y participe depuis 1976 à bord du N/O Thalassa, 

opère plus particulièrement dans la baie sud de la mer du Nord durant la période hivernale. 

Depuis 2006, le N/O Thalassa échantillonne également une partie de la Manche orientale. 

L’objectif principal de cette campagne est de fournir des informations permettant de calculer 

des indices d’abondance structurés en taille et/ou en âge pour les principales espèces de 

poissons commerciaux de la région (Auber, 1992). Afin d’accompagner la mise en place de 

l’approche écosystémique en halieutique, les objectifs de la campagne IBTS se sont 

progressivement diversifiés depuis le début des années 2000, de manière à échantillonner les 

principales composantes de l’écosystème de mer du Nord, dont les organismes marins sans 

intérêt commercial direct.  

La campagne CGFS est une campagne française conduite annuellement par l’Ifremer 

dans la Manche depuis 1988 en automne. Entre 1988 et 2014, la campagne était réalisée en 

Manche orientale à bord du N/O Gwen Drez, mais depuis 2015, celle-ci est réalisée sur le 

N/O Thalassa, et couvre l’ensemble de la Manche (orientale et occidentale). De la même 

manière que la campagne IBTS, la campagne CGFS collecte des données scientifiques 

nécessaires à l’évaluation des stocks halieutiques (Coppin et al., 1988) et plus largement de 

l’écosystème de la Manche (ICES, 2017).  

Conformément aux protocoles standard des campagnes halieutiques (ICES, 2004), les 

poissons et bivalves (utilisés comme ligne de base benthique) collectés à bord des campagnes 

scientifiques ont été échantillonnés à l'aide d'un chalut de fond 36/47 Grande Ouverture 

Verticale (GOV) trainé pendant 30 minutes en plein jour à une vitesse constante de 4 nœuds. 

Le plan d'échantillonnage est stratifié spatialement en subdivisant la zone en rectangles de 1° 

de longitude × 0.5° de latitude. Immédiatement après le chalutage, tous les poissons et 

invertébrés ont été triés, identifiés, pesés et un sous-échantillon a été mesuré. 
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Des consommateurs primaires ont été utilisés comme ligne de base. Le bivalve 

Aequipecten opercularis et des copépodes de l’ordre des calanoides, essentiellement 

herbivores (Schnack, 1979), ont donc respectivement été choisis comme ligne de base 

benthique et pélagique. Les bivalves ont été échantillonnés avec les poissons avec le chalut de 

fond GOV, tandis que le zooplancton a été capturé avec un filet WP2 (maillage de 200 µm). 

Le zooplancton a été tamisé sur trois fractions (1000 µm, 500 µm et 200 µm) et congelé pour 

analyse isotopique. Seuls les calanoides de taille supérieure à 500 µm ont été conservés pour 

analyse isotopique. 

Les prélèvements réalisés par les professionnels ont principalement été réalisés sur 

la période printemps-été de l’année 2018 au travers d’une collaboration entre l’Ifremer et les 

pêcheurs professionnels (représentés par le CRPMEM Hauts de France et les Organisations 

Professionnelles FROM Nord et Coopérative Maritime Etaploise). De plus, l’échantillonnage 

réalisé à bord des campagnes scientifiques en hiver a été complété par des poissons collectés 

dans le cadre de la DC-MAP (contrat Européen pour la collecte des données halieutiques).  

Il n’a pas été possible d’obtenir au printemps et en été un échantillonnage comparable 

à ce qui a pu être fait sur une campagne scientifique. Le travail des pêcheurs professionnels 

est lié à un impératif économique, qui contraint la zone de travail et les espèces ciblées. A ce 

titre, la zone ne correspondait pas toujours à la zone d’intérêt du projet. Les espèces d’intérêt 

n’étaient par ailleurs pas toujours présentes dans la zone et à la saison souhaitée. De plus, les 

professionnels ciblant essentiellement des poissons commerciaux de taille réglementaire, ne 

pouvaient échantillonner adéquatement les individus juvéniles et/ou sans intérêt commercial 

(e.g., invertébrés benthiques). De plus, les équipements disponibles à bord des navires 

professionnels ne permettaient pas de conserver les échantillons dans les mêmes que 

conditions que sur les navires scientifiques. Les individus collectés ont donc été capturés lors 

de la dernière opération de pêche, afin d’obtenir les poissons les plus frais possibles (pour 

éviter une trop grande dégradation liée à la digestion) puis conservés dans la glace. De retour 

à terre, les échantillons ont été stockés le plus rapidement possible à - 80°C puis disséqués 
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ultérieurement au laboratoire. Cette stratégie d’échantillonnage, opportuniste, diffère de celle 

réalisée à bord des campagnes scientifiques qui suit un échantillonnage aléatoire.  

 

3.b. Collecte des données sur les régimes alimentaires 

Les études réalisées dans le cadre de cette thèse s’appuient sur les données de régimes 

alimentaires collectées lors des campagnes à la mer (Section 3a) effectuées entre 2009 et 

2018. 

L’échantillonnage réalisé en 2009, 2014, 2015 et 2016 visait à étudier les assemblages 

de poissons. En automne 2009, 2014 et 2015, les individus ont été collectés lors de la 

campagne CGFS. Enfin, en hiver 2015 et 2016, les individus ont été collectés lors de la 

campagne IBTS. A chaque station, lorsque c’était possible, un minimum de 5 individus par 

espèce a été collecté dans la classe modale et congelé à bord.  

L’échantillonnage réalisé lors des années 2017 à 2018 visait à étudier spécifiquement 

les régimes alimentaires de cinq espèces de poissons (décrites dans la Section 2.c). Par 

conséquent, la stratégie d’échantillonnage utilisée lors des campagnes des années précédentes 

a été adaptée de manière à collecter un plus grand nombre d’individus pour chacune des cinq 

espèces ciblées. Afin de couvrir toutes les classes de taille et de capturer la variabilité intra-

individuelle, lorsque c’était possible, 10 individus par centimètre ont été collectés (Figure 14). 

En septembre-octobre 2017, les individus ont été collectés lors de la campagne CGFS. Lors 

du premier trimestre de l’année 2018 (janvier-février), les individus ont été collectés lors de la 

campagne IBTS. Les individus collectés lors du deuxième et troisième trimestre de l’année 

2018 proviennent d’une collaboration réalisée entre l’Ifremer et les pêcheurs professionnels. 

L’échantillonnage total comprend 5412 analyses isotopiques. 4726 analyses 

isotopiques ont été réalisées sur 35 espèces de poissons (Tableau 5) et 686 analyses 

isotopiques ont été réalisées sur 14 espèces d’invertébrés benthiques (Tableau 6).   
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Figure 14 : Distribution en taille pour chaque espèce à chaque saison (rouge : automne ; bleu : hiver ; vert : printemps ; orange : été). Pour les 
pélagiques au printemps et en été, tous les individus ne sont pas présentés puisque de nombreux individus avaient la queue endommagée.  
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Tableau 5 : Nombre d’analyses isotopiques réalisées pour chaque tissu et pour chacune des périodes étudiées pour les poissons. M : Muscle, F : 
Foie, C : Cœur, T :Total. 

 
Automne  

2009 
(CGFS) 

Automne  
2014 

(CGFS) 

Hiver  
2015 

(IBTS) 

Automne  
2015 

(CGFS) 

Hiver  
2016 

(IBTS) 

Automne 
2017 

(CGFS) 

Hiver 
2018 

(IBTS) 

Printemps 
2018 

(professionnels) 

Eté 2018 

(professionnels) 
Total 

Ammodytes 

tobianus 

(Linnaeus, 1758) 

    M : 5     5 

Buglossidium 

luteum 

(Risso, 1810) 

M : 6   M : 5      11 

Callionymus lyra 

(Linnaeus, 1758) 
M : 11   M : 5 M : 5     21 

Chelidonichthys 

cuculus 

(Linnaeus, 1758) 

M : 12 M : 24  5      41 

Chelidonichthys 

lucerna 

(Linnaeus, 1758) 

M : 6    M : 5     11 
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Clupea harengus 

(Linnaeus, 1758) 
M : 5  M : 11 M : 5 M : 5     26 

Dicentrarchus 

labrax 

(Linnaeus, 1758) 

M : 24   M : 5      29 

Echiichthys vipera 

(Cuvier, 1829) 
   M : 5      5 

Engraulis 

encrasicolus 

(Linnaeus, 1758) 

  M : 12  M : 5     17 

Eutrigla 

gurnardus 

(Linnaeus, 1758) 

M : 8  M : 19 M : 6 M : 6     39 

Gadus morhua 

(Linnaeus, 1758) 
M : 28  M : 20 M : 5      53 

Galeorhinus 

galeus 

(Linnaeus, 1758) 

   M : 5      5 
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Hyperoplus 

lanceolatus 

(Le Sauvage, 
1824) 

    M : 7     7 

Limanda limanda 

(Linnaeus, 1758) 
M : 15  M : 13 M : 5 M : 5     38 

Merlangius 

merlangus 

(Linnaeus, 1758) 

M : 34 M : 26 M : 44 M : 5 M : 5 

M : 125 
F : 95 

C : 124 
T : 344 

M : 105 
F : 91 

C : 104 
T : 300 

  758 

Micromesistius 

poutassou 

(Risso, 1827) 

M : 12         12 

Microstomus kitt 

(Walbaum, 1758) 
M : 15   M : 5 M : 6     26 

Microchirus 

variegatus 

(Donovan, 1808) 

 M : 10        10 

Mullus 

surmuletus 
M : 54  M : 10 M : 5 M : 5     74 
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(Linnaeus, 1758) 

Mustelus asterias 

(Linnaeus, 1758) 
M : 14   M : 5 M : 5     24 

Platichthys flesus 

(Linnaeus, 1758) 
   M : 5 M : 5     10 

Pleuronectes 

platessa 

(Linnaeus, 1758) 

M : 24 M : 18 M : 42 M : 5 M : 5 

M : 71 
F : 65 
C : 73 

T : 209 

M : 80 
F : 63 
C : 80 

T : 223 

  526 

Raja clavata 

(Linnaeus, 1758) 
M : 19    M : 10     29 

Sardina 

pilchardus 

(Linnaeus, 1758) 

M : 6    M : 5     11 

Scomber 

scombrus 

(Linnaeus, 1758) 

M : 13 M : 74 M : 24 M : 5 M : 5 

M : 89 
F : 89 
C : 89 

T : 267 

M : 90 
F : 90 
C : 90 

T : 270 

M : 91 
F : 91 
C : 91 

T : 273 

M : 64 
F : 64 
C : 64 

T : 192 

1123 

Scyliorhinus 

canicula 
M : 36 M : 6 M : 18 M : 5 M : 5     70 
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(Linnaeus, 1758) 

Scyliorhinus 

stellaris 

(Linnaeus, 1758) 

M : 10   M : 10      20 

Solea solea 

(Linnaeus, 1758) 
M : 35   M : 5  

M : 92 
F : 29 
C : 94 

T : 215 

M : 58 
F : 47 
C : 57 

T : 162 

M : 44 
F : 44 
C : 44 

T : 132 

M : 41 
F : 41 
C : 41 

Total : 123 

672 

Spondyliosoma 

cantharus 

(Linnaeus, 1758) 

M : 10 M : 59  M : 5      74 

Sprattus sprattus 

(Linnaeus, 1758) 
M : 9 M : 10  M : 5 M : 5     29 

Trachurus 

trachurus 

(Linnaeus, 1758) 

M : 49 M : 65 M : 7 M : 10 M : 20 

M : 89 
F : 69 
C : 89 

T : 247 

M : 50 
F : 37 
C : 50 

T : 137 

M : 72 
F : 68 
C : 73 

T : 213 

 748 

Trigloporus 

lastoviza 

(Bonnaterre, 1788) 

M : 10   M : 5 M : 6     21 
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Trisopterus luscus 

(Linnaeus, 1758) 
M : 19 M : 34  M : 5 M : 9     67 

Trisopterus 

minutus 

(Linnaeus, 1758) 

M : 11 M : 34 M : 24 M : 5 M : 5     79 

Zeus faber 

(Linnaeus, 1758) 
M : 6 M : 24   M : 5     35 

Total 501 384 244 141 149 1282 1092 618 315 4726 
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Tableau 6 : Nombre d’analyses isotopiques réalisées pour chacune des périodes étudiées pour les invertébrés benthiques et pélagiques. 

 
Automne  

2009 
(CGFS) 

Automne  
2014 

(CGFS) 

Hiver  
2015 

(IBTS) 

Automne  
2015 

(CGFS) 

Hiver  
2016 

(IBTS) 

Automne 2017 
(CGFS) 

Hiver 2018 
(IBTS) 

Total 

Aequipecten 

opercularis 

(Linnaeus, 1758) 

19 30 26 175 34 41 21 346 

Buccinum undatum 

(Linnaeus, 1758) 
     17 5 22 

Calanus sp. 

(Leach 1816) 
11 27 10 5 10   63 

Calanus 

helgolandicus 

(Claus 1863) 

     7 8 15 

Crangon allmanni 

(Kinahan 1863) 
     12  12 

Crangon crangon 

(Linnaeus, 1758) 
     10  10 
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Liocarcinus 

depurator 

(Linnaeus, 1758) 

     22 7 29 

Liocarcinus holsatus 

(Fabricius, 1798) 
     6 40 46 

Liocarcinus vernalis 

(Risso, 1827) 
     5  5 

Necora puber 

(Linnaeus, 1767) 
     20  20 

Pagurus bernhardus 

(Linnaeus, 1758) 
     12  12 

Pagurus prideaux 

(Leach, 1815) 
      16 16 

Processa 

canaliculata 

(Leach, 1815) 

     14 38 52 

Psammechinus 

miliaris 
     38  38 
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(P.L.S. Müller, 1771) 

Total 30 57 36 180 44 204 135 686 
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4. Analyses au laboratoire 

 Une fois au laboratoire, les individus ont été décongelés, pesés, puis mesurés 

(longueur totale). Le diamètre d’ouverture de la gueule a été mesuré grâce à des cônes de 

différents diamètres.  

Sur chaque individu collecté entre 2009 et 2018, un échantillon de muscle et (en 2017-

2018 uniquement) des échantillons de foie et de cœur, ont été prélevés puis conservés au 

congélateur (-40°C) avant d’être lyophilisés en vue d’analyses isotopiques. Ces tissus ont été 

choisis en raison de leur temps de turnover différents. Les échantillons ont ensuite été broyés 

à l’aide d’un broyeur à bille, afin d’obtenir une poudre fine qui sera utilisée pour l’analyse des 

rapports isotopiques. Les échantillons trop gras pour être analysés après broyage ont été 

délipidés. Il s’agissait principalement des foies ou des muscles de certains poissons.  

En effet, les lipides étant très pauvre en 13C, une forte teneur en lipides affectera la 

signature isotopique du consommateur, rendant difficile les comparaisons inter-espèces 

(DeNiro and Epstein, 1978). Une étape de délipidation est alors nécessaire. Cette étape vise à 

ôter les lipides de réserves, et non les lipides de structure. La méthode de la délipidation avec 

du cyclohexane à froid a été choisie principalement pour cette raison, mais également parce 

qu’elle atténue les inconvénients d’autres méthodes. Par exemple, l’utilisation de mélanges 

chloroforme-méthanol a des effets secondaires sur l’azote, via l’extraction d’autres molécules, 

tels que les acides aminés (Murry et al., 2006; Smith et al., 2020; Sotiropoulos et al., 2004). 

Le protocole que nous avons suivi est celui utilisé par le LIENSs (Littoral Environnement et 

Sociétés) de La Rochelle (Chouvelon et al., 2011). Enfin, l’estomac a été pesé, puis son 

contenu a été prélevé et conservé dans une ou plusieurs boite de pétri (en fonction de son 

volume) à -20°C puis analysé ultérieurement.  

 

 

 



Chapitre 2 : Matériel et méthodes 

 

67 
 

Protocole de délipidation des échantillons trop riches en lipides 

1- Placer environ 80 à 100 mg d’échantillons broyés dans des tubes en verre de 10 ml à 
bouchon à vis avec joint en Teflon® 
 

2- Ajouter 4 ml de cyclohexane dans chacun des tubes à l’aide d’un distributeur 
automatique, boucher soigneusement, agiter chaque tube environ 30 secondes à l’aide 
d’un vortex et placer les tubes 1 minute dans un bain à ultrasons 
 

3- Placer les tubes sur un agitateur rotatif pendant 1 heure  
 

4- Centrifuger à 2500 t/min (1200 g) pendant 10 minutes à 10°C. 
 

5- Récupérer le surnageant à l’aide d’une pipette pasteur et le déposer dans le bécher 
« déchets ». Penser à bien rincer la pipette au cyclohexane entre chaque tube 
 

6- Si le surnageant est coloré, refaire l’extraction à partir de l’étape 2 (pour les 
échantillons très gras, tels que les foies de poissons, répéter l’opération au moins deux 
à 3 fois) 
 

7- Sécher les culots en plaçant les tubes dans un bain sec réglé sur maximum 45°C.  
(compter environ 2h de séchage) 
 
Dans le cas où l’on ne dispose pas de bain sec, laisser sécher les tubes en les laissant 
ouverts sous la hotte durant toute la nuit (plus si nécessaire). Les échantillons doivent 
être totalement secs, une poudre doit être obtenue.  
 

8- Récupérer les échantillons dans les eppendorfs 
 

9- Laver et sécher le matériel 
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Plasticity of trophic interactions in fish assemblages results 
in temporal variability of benthic-pelagic couplings3 

 

 

Highlights 

 Most species display trophic plasticity over time 

 Resources were used optimally through complementarity  

 When considering biomass, dominant species were generalist 

 Couplings between benthic and pelagic habitats are a permanent feature of the EEC 

 

  

                                                           
3 Submitted as Timmerman C-A, Giraldo C, Cresson P, Ernande B, Travers-Trolet M, 
Rouquette M, Denamiel M, Lefebvre S. 2020. Plasticity of trophic interactions in fish 
assemblages results in temporal variability of benthic-pelagic couplings. Marine 
Environmental Research.  
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Abstract 

This study addresses the temporal variability of couplings between pelagic and benthic 

habitats for fish assemblages at five periods in a shallow epicontinental sea, the Eastern 

English Channel (EEC), through the determination of the predominant organic matter sources 

fueling fish assemblages. Organic matter fluxes were assessed using stable isotopes analysis 

and associated isotopic functional metrics. Couplings between benthic and pelagic realms 

appeared as permanent features in the EEC, potentially favored by its shallowness and driven 

by the combination of two processes. First, trophic interaction revealed trophic plasticity and 

resource partitioning. Second, changes in the composition of fish assemblage did not impact 

benthic-pelagic couplings as most dominant species were generalist within a period, allowing 

a complete use of all available resources. The use of unweighted and biomass-weighted 

indices was complementary and permitted a better understanding of trophic interactions and 

energy fluxes. 
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Introduction 

Identifying and quantifying trophic interactions between organisms is crucial to 

understand the structure and functioning of food webs (Ings et al., 2009; McCann, 2000). 

Ecosystems with numerous trophic links are considered more stable and resilient to 

perturbations (McCann, 2000; Rooney et al., 2006; Rooney and McCann, 2012) and trophic 

interactions were also proposed as mediators between biodiversity and ecosystem functioning 

(Hooper et al., 2005; Lynam et al., 2017; Rooney and McCann, 2012; Thompson et al., 2012). 

Particularly, apprehending spatio-temporal variability of interactions in trophic networks and 

how this variability is impacted by environmental gradients and anthropogenic pressures are 

considered promising avenues for improving our understanding of the link between 

biodiversity and ecosystem functioning, but has been overlooked so far (Ings et al., 2009; 

McMeans et al., 2015; Pellissier et al., 2018). Finally, the assessment of trophic interactions 

and their spatio-temporal dynamics is also essential to sustainably manage marine ecosystems 

(Seibold et al., 2018), notably for the implementation of the Ecosystem Approach to Fisheries 

Management (Cresson et al., 2020; Garcia et al., 2003) or for aiming at good environmental 

status such as recommended in the Marine Strategy Framework Directive in Europe. 

Couplings between habitats, defined here as a transfer of energy and matter between 

them, has been traditionally studied in many ecosystems, within or between aquatic and 

terrestrial ecosystems (Darnaude et al., 2004). In particular, couplings can be mediated by 

foraging when occurring across different habitats (Baustian et al., 2014; McMeans et al., 

2015; Quevedo et al., 2009). Existence, strength and variability of coupling fluxes drive food 

web structure (Post et al., 2000), and functioning and resilience to perturbations (Blanchard et 

al., 2011; Woodland and Secor, 2013). In marine ecosystems, a major coupling occurs 

between pelagic and benthic realms, through a bidirectional process: on the one hand, sinking 

or vertically migrating pelagic matter reaches the sea floor (pelagic-benthic coupling, 

(Griffiths et al., 2017), while on the other hand, benthic organic matter can be feed upon by 

pelagic species (benthic-pelagic coupling, (Gaudron et al., 2016). Most investigations have 

focused on pelagic to benthic organic matter fluxes, as plankton sedimentation is considered 
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to be the main source of organic matter for most benthic ecosystems worldwide (Grebmeier 

and Barry, 1991; Polunin et al., 2001; Stasko et al., 2018; Tecchio et al., 2013). On the 

contrary, few studies have investigated how benthic organic matter can be integrated in 

pelagic food webs. Numerous chemical, biological and physical factors can affect couplings 

between benthic and pelagic habitats (Baustian et al., 2014; Griffiths et al., 2017). These 

factors are for example, primary production intensity (Docmac et al., 2017; McMeans et al., 

2015; Stasko et al., 2018; Udy et al., 2019; Ying et al., 2020), filtering activity of suspension 

feeders (Cresson et al., 2016; Gili and Coma, 1998), fish feeding activity (Snickars et al., 

2015) or depth (Cresson et al., 2016; Giraldo et al., 2017; Kopp et al., 2015). Despite the 

potential magnitude of spatial and/or temporal variations of these factors, and of their effects 

on organic matter fluxes, most studies performed one-off analyses of benthic-pelagic 

coupling, i.e. in one environment or at one season (but see Cresson et al., 2020; Hayden et al., 

2019; McMeans et al., 2015; Silberberger et al., 2018). In shallow waters, physical proximity 

between pelagic and benthic habitats and the absence of physical barriers such as thermocline 

may allow for a strong coupling between these habitats (Duffill Telsnig et al., 2018; Kopp et 

al., 2015; Woodland and Secor, 2013), which makes shallow ecosystems good case studies to 

explore benthic-pelagic coupling, its dynamics and its link with ecosystem functioning. 

On one side, stable isotope analysis is an insightful tool in trophic ecology (Fry, 2006; 

Layman et al., 2012), suited to quantify contributions of organic matter sources within an 

ecosystem and to determine factors shaping community assemblages. In this vein, 

community-wide metrics based on stable isotopes were developed by Layman et al., (2007a) 

and by Jackson et al., (2011) and have been widely used to study the isotopic structure of fish 

assemblages (e.g., Abrantes et al., 2014; Cresson et al., 2016; Hill et al., 2015; Jabot et al., 

2017). On the other side, measuring functional diversity allows for a better understanding of 

ecosystem functioning and trophic fluxes within biological communities (Cresson et al., 

2019). According to Villéger et al., (2008), the functional diversity of a community is the 

layout of its organisms and of their relative importance (abundance or biomass) in the multi-

dimensional functional space. Functional diversity can be split into three components, 

functional richness (space occupied by species in the functional space), functional divergence 
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(variance or degree of clustering of species distribution in the occupied space) and functional 

evenness (regularity of species distribution in the occupied space). Recently, metrics 

developed by functional ecologists and metrics developed by isotopic ecologists have been 

merged with stable isotopes being used as traits (Cucherousset and Villéger, 2015; Rigolet et 

al., 2015), in order to describe different facets of isotopic diversity for a community. One of 

the advantages of these new metrics is to deal with the heterogeneous distribution of biomass 

among species of an assemblage. Accordingly, species with the highest biomass should have 

the largest contribution to diversity metrics to reflect their expected highest impact on 

ecosystem functioning (Rigolet et al., 2015). Accounting for species biomass underlines the 

strength of trophic interactions, energy distributions and fluxes (Rigolet et al., 2015) while the 

non-consideration of species biomass leads to assume implicitly equitability between species 

(Cucherousset and Villéger, 2015). Still, isotopic metrics have drawbacks (Hoeinghaus and 

Zeug, 2008) and do not necessarily grasp subtle details of food web structure (Jabot et al., 

2017). Then, moving from the isotopic niche (-space) to the trophic niche (p-space) through 

mixing models remains a good option in parallel of isotopic metrics to encompass changes in 

isotopic baselines (Newsome et al., 2007).  

According to previous studies conducted in a shallow epicontinental temperate sea, 

Eastern English Channel (EEC), couplings intensity vary with depth and predator’s habitat 

preferences (Giraldo et al., 2017; Kopp et al., 2015). The present work aims to build upon 

these initial results to study how benthic-pelagic couplings vary over time, through the 

determination of the predominant organic matter source fueling fish assemblages in the EEC 

and how these variations depend on (1) changes in the trophic ecology of species over time 

and (2) changes in the species’ composition of the fish assemblage. For this purpose, 

inferences from isotopic mixing models and functional indices were used at five periods: 

autumn 2009, 2014, and 2015 and winter 2015 and 2016 to study the topology of energy 

fluxes (Cucherousset and Villéger, 2015; Rigolet et al., 2015). We used weighted and 

unweighted biomass isotopic metrics as a complementary approach to explore trophic 

interactions and energy fluxes (respectively) within the fish assemblage.  
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Materials and methods 

Study area and sampling 

Fish assemblages were sampled during five bottom trawl surveys conducted in the 

EEC (49.3°N to 51.2°N, 2°W to 2°E, Figure 15, Table 7). Additionally to providing 

information on species composition and opportunities to collect fish individuals for further 

analysis, these surveys also sample or observe most components of the ecosystem, from the 

abiotic environment to top-predators (Travers-Trolet and Verin, 2014). The CGFS (Channel 

Ground Fish Survey) occurred on board of R/V Gwen Drez in autumn 2009 (Le Roy, 2009) 

and on board of the R/V Thalassa in autumn 2015 (Travers-Trolet, 2015). The CAMANOC 

(“CAMpagne ecosystémique en MANche OCcidentale”- Oct. 2014) and the IBTS surveys 

(International Bottom Trawl Survey; Jan-Feb 2015 and 2016) were operated on board of the 

R/V Thalassa (Travers-Trolet and Vérin, 2014; Vérin and Lazard, 2015; Vérin, 2016). A joint 

dataset was generated between the surveys, on the basis of common spatial boundaries i.e. 

filtering out data not located in the EEC to avoid any confusion between temporal and spatial 

variability of the different surveys. The data used for the autumn 2009 and winter 2015 

periods were reanalyzed from previous published dataset (Cresson et al., 2020; Giraldo et al., 

2017; Kopp et al., 2015). The complete dataset was published at the following address: 

https://doi.org/10.17882/76378.  

 

https://doi.org/10.17882/76378
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Figure 15 : Location of sampled stations in the Eastern English Channel (EEC) during the 
five surveys: CGFS 2009 (green squares), CAMANOC 2014 (orange squares), IBTS 2015 
(purple circles), CGFS 2015 (blue squares) and IBTS 2016 (pink circles). Autumn and winter 
periods were represented by squares and circles respectively. 

 

Following the standard IBTS protocols (ICES, 2004), fish sampling was performed 

using a Grande Ouverture Verticale (GOV) bottom trawl towed for 30 minutes during 

daylight at a constant speed of 4 knots. The sampling scheme is spatially stratified by 

subdividing the EEC into 1° longitude × 0.5° latitude rectangles. Immediately after trawling, 

all fish were sorted, identified, weighed, and a subsample was measured. At each station, 
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when possible, a minimum of five individuals per species were collected in the modal size-

class and frozen onboard. The whole dataset comprises 35 fish species and 1419 individuals 

(Table 8). Sample size was then reduced to five individuals for each species by bootstrapping, 

to limit the influence of some overrepresented species (see afterwards). More than 35 species 

were encountered during the surveys, but not collected for further trophic analysis, therefore 

we would refer only to these 35 species hereafter when using “fish assemblage”. 
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Table 7 : Details of sampling. For each survey: number (n) and depth (mean ± sd, min – max) of sampling stations used for laboratory analysis. 
Benthic and pelagic baseline corresponds to isotopic values of benthic (A. opercularis) and pelagic (copepods) sources used in the mixing model 
for the five studied periods. Values for baselines were collected concomitantly with fish, with the exception of A. opercularis in autumn 2014 (S. 
Dubois, Ifremer/DYNECO, unpubl. data). Biomass representativeness corresponds to the sum of the biomass of the species sampled for stable 
isotopes analyses and divided by the total biomass of the fish community  

Survey Period 
n 

station 
Depth (m) Benthic baseline (‰) Pelagic baseline (‰) Biomass  

representativeness  
(%) mean ± sd min - max Carbon Nitrogen Carbon Nitrogen 

CGFS 2009 Autumn 2009 48 37 ± 13 20 - 79 
-17.39 ± 

0.47 
8.74 ± 
0.86 

-21.07 ± 
0.89 

10.28 ± 1.70 98 

CAMANOC Autumn 2014 14 46 ± 19 20 - 78 
-17.58 ± 

0.24 
6.93 ± 
0.30 

-20.95 ± 
1.55 

7.32 ± 0.94 86 

IBTS 2015 Winter 2015 12 43 ± 7 30 - 54 
-17.68 ± 

0.58 
7.30 ± 
0.45 

-19.77 ± 
0.46 

6.42 ± 0.89 95 

CGFS 2015 Autumn 2015 15 28 ± 9 23 - 53 
-17.65 ± 

1.00 
7.77 ± 
1.00 

-20.73 ± 
0.83 

7.77 ± 1.00 92 

IBTS 2016 Winter 2016 12 46 ± 11 29 - 61 
-17.58 ± 

0.69 
7.81 ± 
0.68 

-19.77 ± 
0.46 

6.42 ± 0.89 82 
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Table 8 : Synthesis of the dataset used for isotopic analysis. n: number of fish for each species collected at each period before bootstrapping. 
After bootstrapping, all species were set at five consumers by species. 

Species n Periods 
Biomass 
(kg.km-2) 

Total 
length 
(mm) 

δ13C (‰) 
before 

bootstrap 

δ13C (‰) 
after 

bootstrap 

δ15N (‰) 
before 

bootstrap 

δ15N (‰) 
after 

bootstrap 

Benthic 
contribution 

scaled 

Trophic 
level 

min - max mean ± sd mean ± sd mean ± sd mean ± sd mean ± sd mean ± sd 

Ammodytes tobianus 
(Linnaeus, 1758) 
Lesser sand eel 

5 Winter 2016 54.41 192 - 198 
-17.49 ± 

0.16 
-17.49 ± 

0.16 
12.67 ± 

0.30 
12.67 ± 0.30 0.49 ± 0.02 

3.74 ± 
0.08 

Buglossidium luteum 
(Risso, 1810) 
Yellow sole 

6 
Autumn 

2009 
0.38 70 – 100 

-17.01 ± 
0.18 

-17.01 ± 
0.20 

13.81 ± 
0.53 

13.79 ± 0.59 0.53 ± 0.02 
3.36 ± 
0.17 

5 
Autumn 

2015 
0.22 80 – 120 

-16.50 ± 
0.50 

-16.50 ± 
0.50 

14.17 ± 
0.45 

14.17 ± 0.45 0.46 ± 0.09 
3.77 ± 
0.16 

Callionymus lyra 
(Linnaeus, 1758) 

Common dragonet 

11 
Autumn 

2009 
17.92 150 – 230 

-17.66 ± 
0.86 

-17.87 ± 
0.98 

13.45 ± 
0.31 

13.45 ± 0.43 0.37 ± 0.21 
3.18 ± 
0.16 

5 
Autumn 

2015 
3.32 130 – 156 

-16.64 ± 
0.47 

-16.64 ± 
0.47 

13.94 ± 
0.48 

13.94 ± 0.48 0.45 ± 0.09 
3.69 ± 
0.15 

5 Winter 2016 1.92 154 – 187 
-16.53 ± 

0.33 
-16.53 ± 

0.33 
12.24 ± 

0.47 
12.24 ± 0.47 0.69 ± 0.06 

3.36 ± 
0.16 

Chelidonichthys cuculus 
(Linnaeus, 1758) 

Red gurnard 

12 
Autumn 

2009 
90.64 200 – 260 

-17.23 ± 
0.25 

-17.10 ± 
0.31 

14.13 ± 
0.61 

14.41 ± 0.68 0.47 ± 0.05 
3.52 ± 
0.20 

24 
Autumn 

2014 
16.26 123 – 364 

-16.79 ± 
0.63 

-16.71 ± 
0.88 

13.65 ± 
0.85 

13.71 ± 0.75 0.70 ± 0.22 
3.86 ± 
0.27 

5 
Autumn 

2015 
22.57 111 – 192 

-17.05 ± 
0.73 

-17.05 ± 
0.73 

13.39 ± 
0.99 

13.39 ± 0.99 0.40 ± 0.10 
3.49 ± 
0.36 

5 Winter 2016 10.81 207 – 301 
-16.54 ± 

0.33 
-16.54 ± 

0.33 
13.35 ± 

0.24 
13.35 ± 0.24 0.63 ± 0.06 

3.77 ± 
0.13 

Chelidonichthys lucerna 
(Linnaeus, 1758) 

6 
Autumn 

2009 
14.26 100 – 400 

-17.11 ± 
0.68 

-17.04 ± 
0.75 

15.43 ± 
0.88 

15.32 ± 0.92 0.43 ± 0.18 
3.76 ± 
0.23 
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Tub gurnard 
5 Winter 2016 357.96 195 – 641 

-17.39 ± 
0.90 

-17.39 ± 
0.90 

16.04 ± 
1.12 

16.04 ± 1.12 0.33 ± 0.15 
4.93 ± 
0.36 

Clupea harengus 
(Linnaeus, 1758) 
Atlantic herring 

5 
Autumn 

2009 
0.56 127 – 290 

-18.43 ± 
0.68 

-18.43 ± 
0.68 

14.00 ± 
2.67 

14.00 ± 2.67 0.21 ± 0.23 
3.26 ± 
0.69 

11 Winter 2015 39.20 237 – 268 
-18.55 ± 

0.34 
-18.47 ± 

0.38 
12.44 ± 

0.46 
12.37 ± 0.47 0.42 ± 0.15 

3.82 ± 
0.20  

5 
Autumn 

2015 
17.97 196 – 221 

-16.64 ± 
0.96 

-16.64 ± 
0.96 

13.10 ± 
0.88 

13.10 ± 0.88 0.50 ± 0.22 
3.48 ± 
0.22 

5 Winter 2016 712.42 153 – 251 
-18.77 ± 

0.73 
-18.77 ± 

0.73 
10.57 ± 

0.93 
10.57 ± 0.93 0.37 ± 0.10 

3.27 ± 
0.24 

Dicentrarchus labrax 
(Linnaeus, 1758) 

European bass 

24 
Autumn 

2009 
74.29 350 – 450 

-16.77 ± 
0.84 

-16.93 ± 
0.48 

15.91 ± 
1.08 

15.52 ± 1.01 0.44 ± 0.16 
3.82 ± 
0.22 

5 
Autumn 

2015 
22.49 253 – 288 

-15.85 ± 
0.54 

-15.85 ± 
0.54 

14.70 ± 
0.49 

14.70 ± 0.49 0.57 ± 0.14 
4.00 ± 
0.08 

Echiichthys vipera 
(Cuvier, 1829) 
Lesser weever 

5 
Autumn 

2015 
1.05 77 – 101 

-17.55 ± 
0.33 

-17.55 ± 
0.33 

13.53 ± 
0.35 

13.53 ± 0.35 0.29 ± 0.06 
3.44 ± 
0.11 

Engraulis encrasicolus 
(Linnaeus, 1758) 

European anchovy 

12 Winter 2015 4.89 114 – 149 
-18.18 ± 

0.39 
-18.27 ± 

0.56 
14.11 ± 

0.75 
13.82 ± 0.82 0.35 ± 0.12 

4.27 ± 
0.21  

5 Winter 2016 1.45 94 – 140 
-17.53 ± 

0.71 
-17.53 ± 

0.71 
14.49 ± 

0.29  
14.49 ± 0.29 0.39 ± 0.12 

4.40 ± 
0.13  

Eutrigla gurnardus 
(Linnaeus, 1758) 

Grey gurnard 

8 
Autumn 

2009 
0.92 232 – 302 

-16.76 ± 
0.56 

-16.42 ± 
0.25 

14.92 ± 
0.52 

14.91 ± 0.22 0.58 ± 0.06 
3.72 ± 
0.06 

19 Winter 2015 5.05 173 – 305 
-16.67 ± 

0.49 
-16.70 ± 

0.59 
14.84 ± 

1.09 
15.21 ± 1.21 0.72 ± 0.14 

4.52 ± 
0.36 

6 
Autumn 

2015 
1.33 187 – 199 

-16.49 ± 
0.23 

-16.49 ± 
0.23 

13.48 ± 
0.42 

13.48 ± 0.42 0.51 ± 0.07 
3.60 ± 
0.09 

6 Winter 2016 18.93 131 – 185 
-16.66 ± 

0.39 
-16.60 ± 

0.39 
13.85 ± 

0.63 
13.66 ± 0.46 0.60 ± 0.07 

3.89 ± 
0.15 

Gadus morhua 28 Autumn 384.52 570 – 730 -16.71 ± -16.56 ± 15.28 ± 15.30 ± 0.63 0.53 ± 0.09 3.81 ± 
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(Linnaeus, 1758) 
Atlantic cod 

2009 0.45 0.28 0.74 0.15 

20 Winter 2015 178.92 420 - 900 
-16.77 ± 

0.55 
-17.01 ± 

0.80 
15.18 ± 

0.97 
14.43 ± 0.46 0.69 ± 0.24 

4.30 ± 
0.14 

5 
Autumn 

2015 
41.73 332 - 444 

-15.72 ± 
0.36 

-15.72 ± 
0.36 

15.38 ± 
0.26 

15.38 ± 0.26 0.55 ± 0.09 
4.19 ± 
0.03 

Galeorhinus galeus 
(Linnaeus, 1758) 

School shark 

5 
Autumn 

2015 
28.12 710 - 960 

-16.61 ± 
0.14 

-16.61 ± 
0.14 

14.76 ± 
0.37 

14.76 ± 0.37 0.41 ± 0.04 
3.90 ± 
0.09 

Hyperoplus lanceolatus 
(Le Sauvage, 1824) 

Great sand eel 
7 Winter 2016 1.39 184 - 228 

-17.81 ± 
0.33 

-17.87 ± 
0.19 

13.06 ± 
0.53 

13.18 ± 0.58 0.40 ± 0.03 
4.01 ± 
0.19 

Limanda limanda 
(Linnaeus, 1758) 

Common dab 

15 
Autumn 

2009 
59.05 80 – 290 

-16.82 ± 
0.79 

-17.28 ± 
1.03 

12.98 ± 
0.54 

13.13 ± 0.62 0.51 ± 0.24 
3.16 ± 
0.14 

13 Winter 2015 530.99 195 – 261 
-16.63 ± 

0.42 
-16.72 ± 

0.50 
14.14 ± 

0.97 
14.39 ± 0.40 0.78 ± 0.17 

4.25 ± 
0.16 

5 
Autumn 

2015 
40.51 154 – 201 

-16.05 ± 
0.45 

-16.05 ± 
0.45 

13.55 ± 
0.34 

13.55 ± 0.34 0.59 ± 0.09 
3.68 ± 
0.12 

5 Winter 2016 93.18 158 – 229 
-16.67 ± 

0.33 
-16.67 ± 

0.33 
13.61 ± 

1.11 
13.61 ± 1.11 0.59 ± 0.03 

3.89 ± 
0.34 

Merlangius merlangus 
(Linnaeus, 1758) 

Whiting 

34 
Autumn 

2009 
258.30 150 – 410 

-16.92 ± 
0.40 

-17.14 ± 
0.58 

16.27 ± 
0.48 

16.26 ± 0.60 0.34 ± 0.09 
4.00 ± 
0.21 

26 
Autumn 

2014 
237.87 241 – 282 

-16.86 ± 
0.37 

-16.71 ± 
0.13 

15.33 ± 
0.72 

15.38 ± 0.38 0.56 ± 0.05 
4.29 ± 
0.10 

44 Winter 2015 4051.80 257 – 347 
-16.78 ± 

0.35 
-16.72 ± 

0.26 
16.52 ± 

0.58 
16.85 ± 0.32 0.56 ± 0.10 

5.07 ± 
0.13 

5 
Autumn 

2015 
595.75 229 - 258 

-16.04 ± 
0.27 

-16.04 ± 
0.27 

16.41 ± 
0.48 

16.41 ± 0.48 0.42 ± 0.07 
4.40 ± 
0.12 

5 Winter 2016 26.52 350 - 364 
-16.83 ± 

0.30 
-16.83 ± 

0.30 
14.58 ± 

0.32 
14.58 ± 0.32 0.51 ± 0.06 

4.27 ± 
0.13 
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Micromesistius 

poutassou 
(Risso, 1827) 
Blue whiting 

12 
Autumn 

2009 
9.69 120 – 160 

-18.14 ± 
0.68 

-18.05 ± 
0.99 

11.04 ± 
1.39 

11.65 ± 1.92 0.44 ± 0.09 
2.69 ± 
0.61 

Microstomus kitt 
(Walbaum, 1758) 

Lemon sole 

15 
Autumn 

2009 
22.70 100 – 310 

-16.87 ± 
0.54 

-16.93 ± 
0.35 

13.66 ± 
0.52 

13.66 ± 0.37 0.55 ± 0.09 
3.34 ± 
0.09 

5 
Autumn 

2015 
4.77 147 – 216 

-16.01 ± 
0.31 

-16.01 ± 
0.31 

13.31 ± 
0.22 

13.31 ± 0.22 0.62 ± 0.06 
3.63 ± 
0.08 

6 Winter 2016 0.47 197 – 219 
-16.05 ± 

0.19 
-16.04 ± 

0.22 
12.19 ± 

0.75 
12.36 ± 0.71 0.77 ± 0.04 

3.29 ± 
0.23 

Microchirus variegatus 
(Donovan, 1808) 
Thickback sole 

10 
Autumn 

2014 
0.22 106 - 172 

-16.93 ± 
0.18 

-16.91 ± 
0.14 

13.25 ± 
0.21 

13.27 ± 0.21 0.68 ± 0.05 
3.72 ± 
0.05 

Mullus surmuletus 
(Linnaeus, 1758) 
Striped red mullet 

54 
Autumn 

2009 
36.58 100 - 240 

-17.38 ± 
0.43 

-16.93 ± 
0.48 

14.87 ± 
0.66 

14.39 ± 0.54 0.50 ± 0.12 
3.53 ± 
0.13 

10 Winter 2015 10.70 196 – 219 
-17.19 ± 

0.53 
-16.89 ± 

0.24 
15.15 ± 

0.43 
15.42 ± 0.36 0.64 ± 0.07 

4.62 ± 
0.12 

5 
Autumn 

2015 
47.27 162 – 181 

-16.69 ± 
0.20 

-16.69 ± 
0.20 

14.82 ± 
0.24 

14.82 ± 0.24 0.39 ± 0.05 
3.90 ± 
0.07 

5 Winter 2016 3.18 150 – 196 
-17.70 ± 

0.63 
-17.70 ± 

0.63 
14.18 ± 

0.56 
14.18 ± 0.56 0.37 ± 0.14 

4.33 ± 
0.31 

Mustelus asterias 
(Linnaeus, 1758) 

Starry smooth-hound 

14 
Autumn 

2009 
392.77 330 - 800 

-16.41 ± 
0.66 

-16.56 ± 
0.57 

13.63 ± 
1.37 

13.32 ± 1.09 0.65 ± 0.09 
3.29 ± 
0.33 

5 
Autumn 

2015 
333.93 475 - 765 

-15.42 ± 
0.68 

-15.42 ± 
0.68 

13.38 ± 
0.75 

13.38 ± 0.75 0.73 ± 0.15 
3.74 ± 
0.21 

5 Winter 2016 0.40 474 - 754 
-15.67 ± 

0.37 
-15.67 ± 

0.37 
13.45 ± 

1.02 
13.45 ± 1.02 0.78 ± 0.07 

3.60 ± 
0.35 

Platichthys flesus 
(Linnaeus, 1758) 

European flounder 

5 
Autumn 

2015 
4.73 243 - 302 

-15.92 ± 
0.82 

-15.92 ± 
0.82 

12.52 ± 
1.63 

12.52 ± 1.63 0.68 ± 0.25 
3.45 ± 
0.33 

5 Winter 2016 185.36 218 - 282 
-17.47 ± 

1.55 
-17.47 ± 

1.55 
12.66 ± 

0.49 
12.66 ± 0.49 0.50 ± 0.30 

3.73 ± 
0.48 
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Pleuronectes platessa 
(Linnaeus, 1758) 
European plaice 

24 
Autumn 

2009 
133.64 210 - 340 

-16.64 ± 
0.81 

-16.88 ± 
0.90 

13.05 ± 
1.07 

12.84 ± 1.11 0.61 ± 0.20 
3.13 ± 
0.32 

18 
Autumn 

2014 
13.61 332 – 417 

-16.39 ± 
0.39 

-16.69 ± 
0.55 

13.19 ± 
0.80 

13.81 ± 0.63 0.70 ± 0.17 
3.89 ± 
0.17 

42 Winter 2015 272.22 259 – 350 
-17.08 ± 

0.84 
-17.19 ± 

0.91 
13.55 ± 

0.94 
13.69 ± 1.68 0.70 ± 0.26 

4.08 ± 
0.52 

5 
Autumn 

2015 
122.59 179 – 215 

-15.66 ± 
0.32 

-15.66 ± 
0.32 

13.16 ± 
0.41 

13.16 ± 0.41 0.70 ± 0.05 
3.65 ± 
0.14 

5 Winter 2016 166.27 210 – 250 
-16.33 ± 

1.03 
-16.33 ± 

1.03 
12.98 ± 

0.45 
12.98 ± 0.45 0.69 ± 0.20 

3.58 ± 
0.33 

Raja clavata 
(Linnaeus, 1758) 
Thornback ray 

19 
Autumn 

2009 
116.22 180 - 330 

-15.80 ± 
0.48 

-15.60 ± 
0.70 

13.17 ± 
0.97 

13.42 ± 1.02 0.85 ± 0.10 
3.42 ± 
0.33 

10 Winter 2016 5.57 334 - 429 
-15.21 ± 

0.45 
-15.44 ± 

0.31 
12.22 ± 

0.43 
12.17 ± 0.33 0.89 ± 0.07 

3.08 ± 
0.17 

Sardina pilchardus 
(Linnaeus, 1758) 

European pilchard 

6 
Autumn 

2009 
2.39 120 - 272 

-17.67 ± 
1.10 

-17.52 ± 
1.16 

13.19 ± 
0.75 

13.03 ± 0.71 0.47 ± 0.28 
3.11 ± 
0.11 

5 Winter 2016 944.37 140 - 150 
-18.31 ± 

0.40 
-18.31 ± 

0.40 
11.52 ± 

0.47 
11.52 ± 0.47 0.40 ± 0.06 

3.51 ± 
0.14  

Scomber scombrus 
(Linnaeus, 1758) 
Atlantic mackerel 

13 
Autumn 

2009 
14.84 220 - 310 

-18.56 ± 
0.68 

-18.66 ± 
0.62 

13.91 ± 
0.99 

13.83 ± 0.87 0.18 ± 0.10 
3.19 ± 
0.28 

74 
Autumn 

2014 
92.89 298 - 386 

-17.62 ± 
1.02 

-18.09 ± 
1.04 

13.91 ± 
1.07 

13.25 ± 0.73 0.35 ± 0.33 
3.57 ± 
0.18 

24 Winter 2015 23.62 298 – 375 
-17.86 ± 

0.63 
-17.58 ± 

0.46 
14.69 ± 

1.19 
14.62 ± 0.94 0.49 ± 0.13 

4.44 ± 
0.29 

5 
Autumn 

2015 
1178.44 243 – 289 

-18.68 ± 
0.51 

-18.68 ± 
0.51 

13.33 ± 
1.16 

13.33 ± 1.16 0.07 ± 0.07 
3.22 ± 
0.35 

5 Winter 2016 199.99 260 - 280 
-17.61 ± 

0.63 
-17.61 ± 

0.63 
14.33 ± 

0.68 
14.33 ± 0.68 0.38 ± 0.13 

4.36 ± 
0.33 

Scyliorhinus canicula 
(Linnaeus, 1758) 

Small-spotted catshark 

36 
Autumn 

2009 
628.45 130 - 520 

-16.46 ± 
0.44 

-16.48 ± 
0.51 

14.37 ± 
1.17 

15.05 ± 2.25 0.56 ± 0.20 
3.75 ± 
0.58 

6 Autumn 162.78 552 – 620 -16.72 ± -16.75 ± 12.06 ± 11.98 ± 0.17 0.83 ± 0.08 3.41 ± 
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2014 0.27 0.28 0.25 0.06 

18 Winter 2015 587.12 389 – 621 
-16.51 ± 

0.34 
-16.62 ± 

0.32 
13.81 ± 

0.68 
13.78 ± 0.53 0.88 ± 0.08 

4.02 ± 
0.15 

5 
Autumn 

2015 
467.08 560 - 650 

-16.28 ± 
0.18 

-16.28 ± 
0.18 

14.11 ± 
0.37 

14.11 ± 0.37 0.51 ± 0.05 
3.79 ± 
0.09 

5 Winter 2016 4.02 505 - 598 
-16.43 ± 

0.21 
-16.43 ± 

0.21 
12.52 ± 

0.32 
12.52 ± 0.32 0.69 ± 0.03 

3.44 ± 
0.10 

Scyliorhinus stellaris 
(Linnaeus, 1758) 

Nursehound 

10 
Autumn 

2009 
47.12 

290 – 
1140 

-16.83 ± 
0.32 

-16.86 ± 
0.46 

12.83 ± 
1.25 

13.38 ± 1.52 0.58 ± 0.08 
3.27 ± 
0.43 

10 
Autumn 

2015 
77.36 188 - 410 

-15.31 ± 
0.82 

-15.12 ± 
0.86 

13.04 ± 
1.40 

13.04 ± 1.48 0.82 ± 0.16 
3.70 ± 
0.45 

Solea solea 
(Linnaeus, 1758) 

Common sole 

35 
Autumn 

2009 
22.85 180 – 230 

-16.85 ± 
0.70 

-17.10 ± 
0.84 

14.06 ± 
1.22 

13.83 ± 1.43 0.51 ± 0.25 
3.36 ± 
0.31 

5 
Autumn 

2015 
3.98 171 – 204 

-16.04 ± 
0.59 

-16.04 ± 
0.59 

14.18 ± 
1.19 

14.18 ± 1.19 0.56 ± 0.16 
3.84 ± 
0.28 

Spondyliosoma 

cantharus 
(Linnaeus, 1758) 
Black seabream 

10 
Autumn 

2009 
130.58 165 – 420 

-17.97 ± 
0.45 

-17.82 ± 
0.31 

14.31 ± 
0.26 

14.34 ± 0.35 0.32 ± 0.06 
3.42 ± 
0.10 

59 
Autumn 

2014 
123.27 107 – 291 

-17.65 ± 
0.94 

-17.26 ± 
0.68 

14.06 ± 
1.04 

14.20 ± 0.35 0.51 ± 0.19 
3.92 ± 
0.13 

5 
Autumn 

2015 
173.63 96 - 185 

-17.77 ± 
0.49 

-17.77 ± 
0.49 

13.83 ± 
0.65 

13.83 ± 0.65 0.22 ± 0.11 
3.48 ± 
0.17 

Sprattus sprattus 
(Linnaeus, 1758)3 

European sprat 

9 
Autumn 

2009 
29.17 75 - 135 

-18.28 ± 
0.46 

-18.26 ± 
0.53 

13.53 ± 
0.45 

13.67 ± 0.53 0.27 ± 0.13 
3.20 ± 
0.12 

10 Winter 2015 86.46 107 – 121 
-17.78 ± 

0.65 
-18.02 ± 

0.82 
14.23 ± 

0.90 
14.04 ± 1.09 0.41 ± 0.19 

4.31 ± 
0.28 

5 
Autumn 

2015 
286.60 89 – 100 

-18.32 ± 
0.46 

-18.32 ± 
0.46 

13.24 ± 
0.59 

13.24 ± 0.59 0.15 ± 0.10 
3.25 ± 
0.17 

5 Winter 2016 15.00 100 - 110 
-18.27 ± 

0.33 
-18.27 ± 

0.33 
13.11 ± 

0.81 
13.11 ± 0.81 0.33 ± 0.07 

4.08 ± 
0.29 

Trachurus trachurus 
(Linnaeus, 1758) 

49 
Autumn 

2009 
350.37 210 – 310 

-17.86 ± 
0.83 

-17.90 ± 
0.67 

15.70 ± 
1.18 

15.45 ± 1.67 0.24 ± 0.04 
3.70 ± 
0.51 
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Atlantic horse mackerel 
65 

Autumn 
2014 

3473.94 216 – 289 
-18.21 ± 

0.67 
-18.43 ± 

0.53 
13.56 ± 

0.78 
13.38 ± 0.72 0.24 ± 0.11 

3.56 ± 
0.24 

7 Winter 2015 12.30 101 – 134 
-18.23 ± 

0.44 
-18.23 ± 

0.46 
15.34 ± 

0.30 
15.43 ± 0.30 0.21 ± 0.13 

4.81 ± 
0.08 

10 
Autumn 

2015 
8754.10 186 – 192 

-17.87 ± 
0.57 

-18.26 ± 
0.49 

14.03 ± 
0.71 

13.45 ± 0.45 0.14 ± 0.07 
3.31 ± 
0.19 

20 Winter 2016 2.00 104 - 160 
-18.03 ± 

0.65 
-17.89 ± 

0.87 
14.59 ± 

1.30 
15.18 ± 0.43 0.28 ± 0.18 

4.73 ± 
0.33 

Trigloporus lastoviza 
(Bonnaterre, 1788) 
Streaked gurnard 

10 
Autumn 

2009 
2.48 220 – 272 

-17.40 ± 
0.40 

-17.32 ± 
0.44 

13.51 ± 
0.55 

13.62 ± 0.50 0.47 ± 0.06 
3.29 ± 
0.18 

5 
Autumn 

2015 
1.82 110 - 217 

-16.92 ± 
0.32 

-16.92 ± 
0.32 

12.85 ± 
0.42 

12.85 ± 0.42 0.46 ± 0.04 
3.38 ± 
0.15 

6 Winter 2016 65.99 155 - 247 
-16.68 ± 

0.34 
-16.64 ± 

0.37 
13.07 ± 

0.84 
12.82 ± 0.65 0.64 ± 0.06 

3.60 ± 
0.22 

Trisopterus luscus 
(Linnaeus, 1758) 

Pouting  

19 
Autumn 

2009 
460.68 90 – 260 

-17.12 ± 
1.13 

-16.49 ± 
1.34 

14.67 ± 
0.44 

14.91 ± 0.32 0.57 ± 0.27 
3.71 ± 
0.21 

34 
Autumn 

2014 
55.30 152 – 277 

-16.56 ± 
0.59 

-16.36 ± 
0.35 

14.66 ± 
0.89 

14.95 ± 0.93 0.69 ± 0.12 
4.22 ± 
0.24 

5 
Autumn 

2015 
166.57 123 - 153 

-16.80 ± 
0.53 

-16.80 ± 
0.53 

14.40 ± 
0.53 

14.40 ± 0.53 0.39 ± 0.11 
3.78 ± 
0.17 

9 Winter 2016 53.34 119 – 185 
-16.60 ± 

0.42 
-16.60 ± 

0.33 
14.74 ± 

0.94 
14.32 ± 0.61 0.57 ± 0.06 

4.13 ± 
0.21 

Trisopterus minutus 
(Linnaeus, 1758) 

Poor cod 

11 
Autumn 

2009 
57.30 106 – 180 

-17.85 ± 
1.12 

-17.56 ± 
0.98 

14.34 ± 
0.57 

14.20 ± 0.80 0.38 ± 0.18 
3.41 ± 
0.29 

34 
Autumn 

2014 
68.22 

 
139 – 165 

-17.38 ± 
0.20 

-17.40 ± 
0.25 

13.13 ± 
0.31 

13.22 ± 0.48 0.55 ± 0.05 
3.65 ± 
0.15 

24 Winter 2015 33.99 107 – 191 
-17.67 ± 

0.38 
-17.62 ± 

0.49 
14.04 ± 

0.48 
14.23 ± 0.35 0.52 ± 0.13 

4.32 ± 
0.06 

5 
Autumn 

2015 
60.80 93 – 156 

-16.98 ± 
0.72 

-16.98 ± 
0.72 

14.47 ± 
0.49 

14.47 ± 0.49 0.35 ± 0.17 
3.77 ± 
0.07 

5 Winter 2016 0.51 129 - 143 
-17.42 ± 

0.13 
-17.42 ± 

0.13 
13.59 ± 

0.28 
13.59 ± 0.28 0.45 ± 0.02 

4.06 ± 
0.09 
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Zeus faber 
(Linnaeus, 1758) 

John Dory 

6 
Autumn 

2009 
13.64 95 – 450 

-16.91 ± 
0.63 

-16.80 ± 
0.47 

14.85 ± 
0.70 

15.25 ± 0.45 0.48 ± 0.09 
3.77 ± 
0.15 

24 
Autumn 

2014 
29.94 112 - 416 

-16.82 ± 
0.51 

-16.53 ± 
0.53 

14.58 ± 
0.59 

14.64 ± 0.55 0.67 ± 0.18 
4.12 ± 
0.11 

5 Winter 2016 0.51 240 - 402 
-16.77 ± 

0.39 
-16.77 ± 

0.39 
14.28 ± 

0.26 
14.28 ± 0.26 0.54 ± 0.08 

4.15 ± 
0.15 
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A suspension feeding bivalve (the queen scallop Aequipecten opercularis) and 

zooplankton (copepods of the calanoid order) were collected to be used as proxies of benthic 

and pelagic trophic baselines respectively. Bivalves were sampled together with fish with the 

GOV bottom trawl whereas zooplankton was collected with a WP2 net (200µm mesh size) 

and frozen for stable isotope analysis. As no copepods were collected in winter 2015, the 

same isotopic values were used for the pelagic baseline in winter 2016 and 2015. Using 

primary consumers rather than producers as trophic baselines is advocated (Jennings and van 

der Molen, 2015; Jennings and Warr, 2003) because isotopic ratios of primary producers are 

highly temporally variable and thus should not be used as isotopic baseline for studies based 

on muscle tissues, as muscle integrate isotopic signature of the diet over several months. In 

contrast, primary consumers’ tissues integrate primary producer isotopic signature on a time 

scale comparable to that of higher trophic level organisms’ muscle, so that it is more relevant 

as a trophic baseline (Jennings and van der Molen, 2015). In the laboratory, fish were thawed 

and measured (total length, to the nearest mm). A sample of white dorsal (fish) or adductor 

(bivalves) muscle without skin (~ 2g wet mass) was dissected, stored frozen and then freeze-

dried for at least 24h. For zooplankton, several individuals of the same order or genus were 

isolated under a binocular microscope into their lowest possible taxonomic groups and pooled 

by sampling station in order to have enough biological material for isotopic ratios analysis. 

All samples (fish muscle, A. opercularis and copepods) were ground into a homogeneous 

powder (~ 1g dry mass) with a mixer mill for stable isotope analysis.  

 

 Stable isotope analysis 

Stable isotopes are largely used as a tool to trace the trophic structure of marine food 

webs, as they give an integrated vision of trophic interactions and organic matter fluxes. 

Nitrogen isotopic ratios (δ15N) are used to estimate the trophic level of consumers, because 

consumers are enriched in 15N relative to their prey (Peterson and Fry, 1987; Post, 2002). In 

contrast, carbon isotopic ratios (δ13C) are used to identify the sources of organic matter 

fueling trophic pathways since there are little changes of δ13C values (commonly 1‰) at each 
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trophic level (DeNiro and Epstein, 1978). More specifically, it is an appropriate tracer of 

couplings, since organic matter of different origin (e.g., benthic or pelagic) exhibit markedly 

different δ13C values, and can be followed along food webs. 

Isotopic ratios were measured with a Thermo Delta V isotope mass ratio spectrometer, 

coupled with a Carlo Erba NC 2500 elemental analyzer. Ratios were expressed with the 

classical δ notation,  

 𝛿𝑋 = ( 𝑅𝑠𝑎𝑚𝑝𝑙𝑒𝑅𝑠𝑡𝑎𝑛𝑑𝑎𝑟𝑑 − 1) × 103,  

where X is 13C or 15N respectively, and R the ratio 13C/12C or 15N/14N respectively. Accuracy 

of the analyses was checked with different standards for the five surveys, mink (autumn 2014, 

2015, winter 2016), acetanilide (winter 2016) and sea bass muscle coupled with bovine liver 

(autumn 2009). The analytical precision of measures was always ± 0.2 ‰ for both elements. 

Since lipids tend to be depleted in 13C compared to proteins, high lipid concentrations 

in tissues can bias δ13C values (Logan et al., 2008). Using elemental carbon to nitrogen ratios 

(C:N) as a proxy of lipid content, the mathematical correction for lipid proposed by Post et 

al., (2007) was applied to all samples with C:N ratios higher than 3.5: 

 δ13Ccorrected =  δ13Cuncorrected − 3.32 + 0.99 × 𝐶: 𝑁  

 

Trophic level and benthic contribution calculations 

For each consumer, the relative trophic contribution of pelagic (copepods) and benthic 

organic matter (A. opercularis) was estimated with a mixing model taking into account the 

calculation of the benthic contribution and trophic level jointly. Combining the Post equation 

(Post, 2002) for the trophic level and a two-sources mixing model (Phillips and Gregg, 2003) 

by correcting for δ13C and δ15N fractionations, the following system was obtained: 

 { 𝑇𝐿𝐶 =  𝑇𝐿𝑏𝑎𝑠𝑒 + (𝛿15 𝑁𝐶 − (𝛼𝛿15 𝑁𝐵 + (1 − 𝛼) 𝛿15 𝑁𝑃))/∆15𝑁 𝛼 = (𝛿13 𝐶𝐶 − (𝑇𝐿𝐶 − 𝑇𝐿𝑏𝑎𝑠𝑒)∆13𝐶 −   𝛿13 𝐶𝑃)/(𝛿13 𝐶𝐵  − 𝛿13 𝐶𝑃)  
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where TLC is the trophic level of the consumer C (fish), TLbase is the trophic level of the 

source (TLbase = 2 as the sources are primary consumers),  the fraction of the trophic benthic 

source to fish, 15N and 13C the nitrogen and carbon isotopic signature respectively, 15N 

and 13C the nitrogen (3.4‰) and carbon (1‰) fractionation at each trophic level 

respectively, and C, B and P corresponds to the consumer, the benthic (A. opercularis) and 

pelagic (copepods) organisms respectively. 

The following equation was obtained for α by solving the system: 

 𝛼 =  ∆15𝑁 ( 𝛿13 𝐶𝑃−𝛿13 𝐶𝐶)+∆13𝐶 (𝛿15 𝑁𝐶− 𝛿15 𝑁𝑃) ∆15𝑁 ( 𝛿13 𝐶𝑃−𝛿13 𝐶𝐵)+∆13𝐶 (𝛿15 𝑁𝐵− 𝛿15 𝑁𝑃)  

And TLC was obtained replacing α with its value in the system of equations. 

For some individuals, values of benthic contributions lower than zero and higher than one 

were obtained due to approximations regarding trophic discrimination factors. Trophic 

discrimination factors values were set to 1‰ and 3.4‰ as suggested by Post, (2002) but these 

values can vary, according to several parameters, like the species considered (Caut et al., 

2009). Furthermore, temporal differences between turnover rates of baselines and fish muscle 

or other sources of bias potentially unknown can affect values of benthic contributions. Then, 

contributions were scaled in order to obtain values strictly between 0 and 1. 

 %𝐵 =  (𝛼−𝑚𝑖𝑛(𝛼))(𝑚𝑎𝑥(𝛼)−𝑚𝑖𝑛(𝛼))   

 

Trophic interactions and energy fluxes 

Assessing fish assemblage functioning from stable isotopes analysis classically does 

not take into account the species unevenness observed in the field, as simultaneous sampling 

of quantitative (biomass) and qualitative (stable isotopes) data requires a considerable amount 

of work. However, trophic fluxes in marine ecosystems depend on species relative 

dominance. Considering species biomass when analyzing stable isotopes might improve our 

vision of assemblage functioning particularly in regard to energy fluxes. Thus, for each 
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species, benthic contributions were combined to their relative biomass in the fish assemblage, 

as sampled by the trawl. Trophic structure was partly depicted by isotopic functional indices 

(IFI), but also by violin plots representing the distribution of consumer biomass across the 

percentages of contribution of benthic sources for the fish assemblage. We propose to use 

both biomass-weighted and -unweighted IFI and violin plots in an attempt to consider trophic 

interactions and energy flux within fish assemblage. 

For each survey, species’ relative biomass (RBi, expressed in tons) was calculated 

according to the following formula: 

 𝑅𝐵𝑖 =  ∑ 𝐵𝑖×𝑆𝑗𝑇𝑆𝑗 ,  

with Bi, the average of the biomass of species i (expressed as kg.km-2) at all stations of 

stratum j, Sj the surface of stratum j and TSj the sum of the stratum surfaces sampled during 

the survey.  

In order to have a vision of the fluxes at the assemblage scale, the average benthic 

contribution weighted by the relative biomasses of the species in the assemblage was 

calculated as follows: 

 𝛼 𝑤𝑒𝑖𝑔ℎ𝑡𝑒𝑑  =  ∑(𝑅𝐵𝑖 × 𝛼𝑠𝑐𝑎𝑙𝑒𝑑)∑ 𝑅𝐵𝑖       

Since the number of individuals sampled differed between species, five individuals per 

species were resampled for all species with n>5, to avoid a possible bias due to unequal 

representation of species. Resampling was based on a 100 000 iterations bootstrap procedure, 

to ensure that the isotopic values for the pseudo individuals are representative of the isotopic 

variability of the larger initial dataset. Scaled benthic contributions were then computed for 

each pseudo-individual and their averages across pseudo-individuals are presented as results 

(Figure 16). After this correction, all individuals had the same importance when biomass is 

not considered. To keep inter-individual variability in violin plots, pseudo-individual benthic 

contribution was considered rather than average contribution calculated for species, and one 

fifth of the species’ biomass was applied to each pseudo individual.  
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Figure 16 : Relationship between isotopic values (carbon on the left, and nitrogen on the right) before and after bootstrapping for each 
individual. 
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The Shannon-Weaver index (Shannon and Weaver, 1963) was used to measure the 

diversity of the fish assemblage for each survey.  

 𝐻′ =  − ∑ 𝑅𝐵𝑖𝑁𝑆𝑇𝑖=1  × 𝑙𝑜𝑔2  𝑅𝐵𝑖𝑁 ,  

where RBi is the relative biomass of the species i, N is the sum of the species biomasses and 

ST is the number of species collected in the trawl. H’ is low when ST is low and diversity is 

low (when one species dominate in the assemblage for example). For a given ST, the 

maximum diversity (i.e. all species are equally common), Hmax, then equal 𝑙𝑜𝑔2 (ST). The ratio 

between the measured diversity and the maximum theoretical diversity for a given number of 

species is the Pielou Equitability Index (Pielou, 1976, J'), which tends to zero, when a species 

strongly dominates the assemblage or to one when species are evenly distributed. 

 𝐽′ =  𝐻′𝐻𝑚𝑎𝑥  

 

Description of functional indices 

Each component of functional diversity (isotopic richness, isotopic dispersion and 

isotopic evenness) was characterized using one index, computed both with full equitability 

between species biomass and with RBi to measure the equitability of the fish assemblage at 

each period. All these indices need to be quantified independently to describe the functional 

diversity (Mason et al., 2005; Villéger et al., 2008). As basal resources might differ 

temporally we followed the procedure used by Quevedo et al., (2009) or Kiljunen et al., 

(2020), by transforming raw values of δ15N into trophic level, and raw values of δ13C into 

benthic contributions (%B) (Cucherousset and Villéger, 2015). This transformed space was 

called “trophic space”.  

Isotopic richness 

Isotopic Functional Richness (IFRic) is similar to the Total Area index developed by 

Layman et al., (2007a) and to the Functional Richness index (FRic) developed by Villéger et 
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al., (2008) but adapted for isotopic data. It proxies the isotopic trophic diversity of the 

assemblage. IFRic is the convex hull volume (or surface in a two dimensional space) 

surrounding species in the trophic space, thus its value is not impacted by biomass 

consideration. For comparing the five periods under study, IFRic was standardized by the 

IFRic value calculated when merging the values of the five assemblages (IFRicmax hereafter), 

so that its values were constrained between zero and one (Rigolet et al., 2015). IFRicmax 

represents all values taken by individuals whatever the time-period and by extension, we 

assume this corresponds to total available trophic space for the assemblage. Then, IFRic 

represents the realized trophic resources used at a given period, i.e. a subset of the total 

available trophic resources. When close to one, available resources are efficiently used and/or 

resource availability is high. When close to zero, IFRic means that resources potentially 

available to the assemblage are unused and/or that resources availability are unusually low.  

Isotopic dispersion 

Isotopic dispersion is an index of isotopic divergence, i.e. the variance in the position 

or the dispersion of species in the isotopic space occupied. Isotopic Functional Dispersion 

(IFDis) is based on FDis, developed by Villéger et al., (2008). IFDis range from zero, when 

all organisms had the same %B and trophic level to one, when all organisms are far from the 

center of gravity.  

 𝐼𝐹𝐷𝑖𝑠 = ∑ 𝑤𝑖 (𝑥𝑖𝑘−𝑐)∑ 𝑤𝑖 ,   

where  𝑤𝑖 is the relative biomass of species i, with ∑ 𝑤𝑖 = 1𝑆𝑆𝑖=1 , xik is the coordinate of species 

i on trait k and Ss correspond to the number of sampled species for stable isotope analysis.  

IFDis is the weighted mean distance to the weighted center of gravity c. 

 𝑐 = ∑ 𝑤𝑖×𝑥𝑖𝑘∑ 𝑤𝑖   
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IFDis consider that biomasses were evenly distributed while biomasses were not 

evenly distributed in the IFDisbiom index. When IFDisbiom is close to zero, assemblage is 

dominated by generalist species, whereas when close to one, it reveals trophic specialization.  

Isotopic evenness 

Isotopic Functional Evenness (IFEve), based on FEve, developed by Villéger et al., 

(2008) quantifies the uniformity in biomass distribution along the shortest tree that links all 

species in the trophic space (minimum spanning tree - MST).  

 𝐼𝐹𝐸𝑣𝑒 = ∑ min[ dist(i,j)/(wi+wj)∑ dist(i,j)/(wi+wj)𝑆𝑆−1l=1 , 1𝑆𝑆−1]− 1𝑆𝑆−1𝑆𝑆−1𝑙 1− 1𝑆𝑆−1   

Where dist(i,j) is the Euclidean distance between species i and j, the species involved 

in branch l of the MST. IFEve consider that biomasses were evenly distributed while 

biomasses were not evenly distributed in the IFEvebiom index. An IFEvebiom close to zero, 

reveal trophic redundancy and potential competition among species, whereas when close to 

one, it reveals optimal resource use through species complementarity.  

All the indices used in this study and their significance were summarized in the Table 

9. All analyses and plots were produced using the R software and ggplot2 package (R Core 

Team, 2019; Wickham, 2016); R scripts developed by Cucherousset and Villéger, (2015) and 

Mouillot et al., (2013) were used for computing isotopic functional indices (see 

supplementary material in Cucherousset and Villéger, (2015) and Mouillot et al., (2013)). 
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Table 9 : Summary of metrics and indices used to compared fish assemblages and structure among the 5 studied periods 

Diversity Indices Symbol Measurement/Definition Tendency  Ecological processes 

Shannon-Weaver 
index 

H' Diversity of the fish assemblage. 

H low 
Low number of species and low diversity (presence of 

dominant species). 
H high High number of species evenly distributed. 

H max 
Theoretical value of H' if all species are equally 

distributed. 

Pielou Equitability 
Index 

J' 
Ratio between the measured 
diversity and the maximum 

theoretical diversity. 

→ 0 Assemblage in which there is a dominant species. 

→ 1 Assemblage in which species are evenly distributed. 

Functional indices 

Isotopic Functional 
Richness 

IFRic 
Relative isotopic trophic diversity of 
the community (isotopic niche space 

as estimated by convex hull). 

→ 0 
Resources potentially available to the assemblage are 

unused /or resource availability are unusually low. 

→ 1 All available resources are used by the community. 

Isotopic Functional 
Dispersion 

IFDis 

Biomasses evenly distributed. 
Variance in the position or the 

dispersion of species in the isotopic 
space occupied. 

→ 0 
Minimal distance to the center of gravity observed in 
the species pool, all organisms had the same benthic 

contribution and trophic level. 

→ 1 
Maximal distance to the center of gravity observed in 

the species pool, all organisms are far from the 
centroid and from each other. 

IFDisbiom 

Biomasses not evenly distributed. 
Variance in the position or the 

dispersion of species in the isotopic 
space occupied. 

→ 0 
Biomasses are dominated by more generalist species 

(i.e. species closer to the center of gravity). 

→ 1 
Biomass-dominant species occupy the trophic space 

are far from the centroid, revealing a trophic 
specialization. 

Isotopic Functional 
Evenness 

IFEve 

Biomasses evenly distributed. 
Uniformity in distribution along the 
shortest tree that links all species in 

the trophic space. 

→ 0 Species are unevenly distributed in the trophic space. 

→ 1 Species are evenly distributed along the shortest tree. 
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IFEvebiom 

Biomasses not evenly distributed 
Uniformity in distributions weighted 

by its biomass along the shortest 
tree that links all species in the 

trophic space. 

→ 0 
Trophic redundancy and potential competition among 

species. 

→ 1 
Optimal resource use through species 

complementarity. 
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Results 

Description of fish assemblages 

The Shannon’s index (H’) resulted from a combination of two components, the species 

richness and the equitability of biomass between species. From the five sampling periods, in 

autumn 2009, the H’ values was the highest (H’= 2.64), resulting from a high number of 

harvested fish species and a moderate but highest equitability (J’) of the sampling periods (J’= 

0.44, Table 10). The high biomass of T. trachurus in autumn 2014 and 2015 (Relative 

biomass, RBT. trachurus = 81 and 70% respectively) as the high biomass of M. merlangus in 

winter 2015 and 2016 (RBM. merlangus = 69.5 and 66% respectively) leads to a low diversity (H’ 

between 1.39 and 1.78) and equitability (J’ between 0.24 and 0.34). Lowest values of Hmax 

were recorded in winter due to the lowest species richness (ST).  

 

Table 10 : Diversity and isotopic functional (biomass weighted and unweighted) indices. For 
diversity indices, ST corresponds to the species richness, H’, the Shannon’s index, Hmax to the 
theoretical maximum of diversity and J’ to the Pielou’s equitability index (see Material and 
methods section for details). For functional indices, Ss corresponds to the subsampling 
collected for stable isotope analysis, IFRic corresponds to the isotopic richness, IFEve, to the 
isotopic evenness (biomass-unweighted, IFEve, and weighted, IFEvebiom respectively), and 
IFDis to the isotopic dispersion (biomass-unweighted, IFDis, and weighted, IFDisbiom 
respectively). 

Periods 
Diversity indices Isotopic functional indices 

ST H’ Hmax J’ Ss IFRic IFEve IFEvebiom IFDis IFDisbiom 
Autumn 2009 62 2.64 5.95 0.44 28 0.34 0.71 0.41 0.38 0.27 
Autumn 2014 67 1.45 6.07 0.24 11 0.21 0.79 0.57 0.58 0.23 
Winter 2015 42 1.39 5.39 0.26 13 0.34 0.73 0.39 0.45 0.40 
Autumn 2015 65 1.57 6.02 0.26 26 0.30 0.81 0.39 0.38 0.22 
Winter 2016 39 1.78 5.29 0.34 25 0.37 0.73 0.30 0.38 0.24 

 

The set of species used for isotopic analyses represented more than 82% of the 

sampled assemblage biomass for all periods (Table 7). This sampling can thus be considered 

representative of the fish assemblage. Community structure differed temporally because 

species with highest relative biomass differed in time. In autumn 2009, dominant fish species 
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were S. canicula, T. luscus and M. asterias, representing 18.5%, 13.5% and 12% of the 

relative biomass respectively (Table 11). For the other periods, one species was largely 

dominant in the assemblage. In autumn 2014 and 2015, T. trachurus was clearly the most 

dominant species (RBi = 81 and 70% respectively) while in winter 2015 and 2016, the 

dominant species was M. merlangus (RBi = 69.5 and 66% respectively).  
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Table 11 : The three species with higher relative biomass in the ecosystem, their biomass (kg.km-2), benthic contribution (%B) and associated 
trophic level. 

Periods 
Dominant species 
in the ecosystem 

Relative 
biomass 

(%) 

Biomass 
(× 103 

kg.km-2) 

Benthic 
contribution  
(mean ± sd) 

Trophic level 
(mean ± sd) 

Autumn  
2009 

Scyliorhinus canicula 18.5 0.63 0.56 ± 0.20 3.75 ± 0.58 

Trisopterus luscus 13.5 0.46 0.57 ± 0.27 3.71 ± 0.21 

Mustelus asterias 12 0.39 0.65 ± 0.09 3.29 ± 0.33 

Autumn  
2014 

Trachurus trachurus 81 3.47 0.24 ± 0.11 3.56 ± 0.24 

Merlangius merlangus 6 0.24 0.56 ± 0.05 4.29 ± 0.10 

Scyliorhinus canicula 4 0.16 0.83 ± 0.08 3.41 ± 0.06 

Winter 
2015 

Merlangius merlangus 69.5 4.05 0.56 ± 0.10 5.07 ± 0.13 

Scyliorhinus canicula 10 0.59 0.88 ± 0.08 4.02 ± 0.15 

Limanda limanda 9 0.53 0.78 ± 0.17 4.25 ± 0.16 

Autumn  
2015 

Trachurus trachurus 70 8.75 0.14 ± 0.07 3.31 ± 0.19 

Scomber scombrus 9 1.18 0.07 ± 0.07 3.22 ± 0.35 

Merlangius merlangus 4 0.60 0.42 ± 0.07 4.40 ± 0.12 

Winter 
2016 

Merlangius merlangus 66 6.03 0.51 ± 0.06 4.27 ± 0.13 

Trachurus trachurus 7 0.63 0.28 ± 0.18 4.73 ± 0.33 

Mustelus asterias 6 0.55 0.78 ± 0.07 3.60 ± 0.35 
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 Contribution of sources 

Species scale  

Lower %B were recorded for species with pelagic lifestyle than for benthic ones 

(Table 12). Both S. scombrus and T. trachurus exhibited mean values lower than 30% 

regardless of the studied period while mean %B were always higher than 82% for benthic 

species (e.g. Scyliorhinus spp., R. clavata, Figure 17, Table 12).  

Among the species sampled at least twice, some of them (P. platessa, R. clavata, 

M. asterias or M. kitt) had always a preponderant benthic contribution (%B ≥ 55 ± 5%), 

whereas others (T. trachurus, S. sprattus, E. encrasicolus, C. lucerna) had always a 

predominant pelagic contribution (%B ≤ 45 ± 5%, Figure 17). Despite some variations, and 

high %B, well-known pelagic species (e.g. S. scombrus, C. harengus, S. cantharus or 

S. pilchardus) generally exhibited low %B. However, many species displayed trophic 

plasticity, i.e. shifted from a preponderant benthic to a preponderant pelagic contribution 

depending on the period (Table 8, Figure 17). These species were mainly benthic or demersal 

species (C. lyra, C. cuculus, D. labrax, M. merlangus, M. surmuletus, Trisopterus spp.).  

Trophic level of most species sampled at least twice also varied among periods (Figure 

17). For most species sampled in autumn and winter (e.g. C. lucerna, G. morhua, 

T. trachurus, T. minutus, E. gurnardus, L. limanda), their trophic level was generally higher 

in winter than in autumn. Upper trophic level (>4) species (e.g. D. labrax, G. morhua, 

Z. faber, M. merlangus) generally displayed trophic plasticity (i.e. may differ in the resource 

use over the time) and generalism (within a period, can predate on several trophic levels 

and/or several food sources) and exhibited comparable contributions of both sources.  
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Figure 17 : Variation of benthic contributions (A) and trophic level (B). Green squares: autumn 2009 (CGFS 2009); orange squares: autumn 
2014 (CAMANOC); purple circles: winter 2015 (IBTS 2015); blue squares: autumn 2015 (CGFS 2015); pink circles: winter 2016 (IBTS 2016).  
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Table 12 : Results from the mixing model showing the mean contribution of the benthic organic matter source (A. opercularis; %B) to the 
community, whether weighing by species biomass or not. Values are reported as quantiles (25% - 50% and 75). The second and third column are 
expressed at specific scale and represented species with the lowest and highest benthic contribution. For these species, their mean and standard 
deviation (±sd) but also their minimum and maximum of benthic contribution are reported (See Table 8 for more details). 

 

Species with the  
min benthic 
contribution 

Species with the 
max benthic  
contribution 

Mean benthic 
 contribution  

Biomass-unweighted 

Mean benthic 
 contribution  

Biomass-weighted 

mean ± sd.  
[min ; max] 

mean ± sd. 
 [min ; max] 

mean ± sd.  
quantiles  

(25% - 50% - 75%) 

mean ± sd.  
quantiles  

(25% - 50% - 75%) 

Autumn 
2009 

S. scombrus 
0.18 ± 0.10  
[0.05 ; 0.32] 

R. clavata 
0.85 ± 0.10 
[0.71 ; 1.00] 

0.46 ± 0.20 
(0.34 - 0.49 - 0.59) 

0.50 ± 0.20 
(0.49 - 0.59 - 0.69) 

Autumn 
2014 

T. trachurus 
0.24 ± 0.11  
[0.14 ; 0.42] 

S. canicula 
0.83 ± 0.07  
[0.71 ; 0.93] 

0.59 ± 0.22 
(0.48 - 0.62 - 0.73) 

0.31 ± 0.20 
(0.22 - 0.25 - 0.42) 

Winter 
2015 

T. trachurus 
0.21 ± 0.13  
[0.00 ; 0.35] 

S. canicula 
0.88 ± 0.08 

 [0.78 ; 0.98] 

0.57 ± 0.23 
(0.38 - 0.59 - 0.72) 

0.62 ± 0.17 
(0.57 - 0.62 - 0.75) 

Autumn 
2015 

S. scombrus 
0.07 ± 0.07  
[0.00 ; 0.19] 

S. stellaris 
0.82 ± 0.16  
[0.63 ; 1.00] 

0.46 ± 0.21 
(0.35 - 0.46 - 0.58) 

0.20 ± 0.18 
(0.17 - 0.17 - 0.25) 

Winter 
2016 

T. trachurus 
0.28 ± 0.18 
[0.00 ; 0.47] 

R. clavata 
0.89 ± 0.07  
[0.81 ; 1.00] 

0.53 ± 0.19 
(0.40 - 0.53 - 0.67) 

0.51 ± 0.14 
(0.49 - 0.53 - 0.59) 
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Assemblage scale and fluxes 

The distribution of %B to fish assemblages (Figure 18) differed across periods and 

when species relative distribution was taken into account. Considering the trophic 

interactions, the EEC was fueled by both benthic and pelagic production at around 50% for all 

periods (%B from 46 ± 20% in autumn 2009 and 2015 to 59 ± 22% in autumn 2014, Table 

12). Considering the energy fluxes, the picture was slightly different. The average %B to the 

assemblage dropped by 50% when relative biomasses were included in autumn 2014 and 

2015 (e.g., autumn 2014, %B from 59 to 31%, Figure 18, Table 12). At these periods, the fish 

assemblage was strongly dominated by pelagic species (e.g., T. trachurus) characterized by 

low %B (24 ± 11% and 14 ± 7% in autumn 2014 and 2015 respectively, Table 11). On the 

contrary, autumn 2009 and winter 2015 presented a slight increase of %B when relative 

biomasses were included due to the dominance of benthic or demersal species.  
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Figure 18 : Comparison of violin plot of the scaled benthic contribution (%B) from mixing models unweighted or weighted by biomass. The 
edges of the boxplot represent the first and third quartiles. The line is the median value. The extremities are calculated using 1.5 times the 
interquartile space (the distance between the first and third quartile). Larger zone of each violin plot represent the benthic contribution values 
supporting most of the biomass. 
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Functional indices  

Functional indices were calculated from the trophic space in order to provide reliable 

comparisons between periods. IFRic relies on the subset of total available trophic resources 

varying according to the studied periods. IFRic values varied between 0.21 in autumn 2014 to 

0.37 in winter 2016 (Table 10, Figure 19). Trophic levels ranged from 2.69 ± 0.61 for 

M.  poutassou to 4.00 ± 0.21 for M. merlangus in autumn 2009; from 3.82 ± 0.20 for 

C. harengus to 5.07 ± 0.13 for M. merlangus in winter 2015 and from 3.08 ± 0.17 for 

R. clavata to 4.93 ± 0.36 for C. lucerna in winter 2016. Autumn 2009, winter 2015 and 2016 

were periods with the highest IFRic when the assemblages were composed of species of both 

low and high trophic level but also of both species of both low and high and low %B. The 

assemblages thus exploited a wide range of resources. 

In autumn 2009, the polygon was mainly located on the bottom of the whole trophic 

space. Trophic levels of species were estimated to be lower at this period. On the contrary, in 

winter 2015 the polygon was mainly located on the top of the whole trophic space, mainly 

reflecting highest estimated trophic level at this period. Lowest ranges of both %B and trophic 

levels were found in autumn 2014, leading to the lowest value of IFRic. At this period, the 

polygon was located on the center of the whole trophic space. The assemblage was composed 

of intermediate trophic level species, mainly belonging to both pelagic and benthic-based 

pathways. Intermediate IFRic values were found in autumn 2015. At this period, the range of 

%B was the highest: 0.07 ± 0.07 for S. scombrus to 0.82 ± 0.16 for S. stellaris. This 

variability reflected that species within the assemblage depended on both benthic and pelagic 

pathways.  
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Figure 19 : Comparison of IFRic among the 5 studied periods. Each point corresponds to the mean of trophic level and benthic contribution 
(%B) of each species. The black polygon corresponds to the largest IFRic space calculated for the meta-assemblage gathering the 5 studied 
periods, while the red polygon corresponds to the IFRic of each studied periods. The silhouettes represent the three species with higher relative 
biomass in the ecosystem for each studied period. 1: Scyliorhinus canicula; 2: Trisopterus luscus; 3: Mustelus asterias; 4: Trachurus trachurus; 
5: Merlangius merlangus; 6: Limanda limanda; 7: Scomber scombrus.  
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Considering the trophic interactions, despite slight variations between periods, 

assemblages had close isotopic functional indices values and no clear seasonal pattern was 

evidenced. IFDis was moderate and always lower than 0.58, meaning that the assemblages 

were composed of a mix of generalist and specialist species. IFEve was always high and 

ranged between 0.71-0.81 (Table 10). Species were evenly distributed in the trophic space and 

exploited the resources equitably. Considering the energy fluxes, IFDisbiom and IFEvebiom 

were lower than IFDis and IFEve respectively (Table 10). Thus, the dominant species were 

rather generalist suggesting a higher trophic redundancy and potential competition between 

species. However, it should be noted that despite a decrease, IFEvebiom remained high in 

autumn 2014 (0.57), while the IFDisbiom (0.23) was low suggesting finally, a good resource 

partitioning.  

 

Discussion 

Our results indicate a high temporal plasticity on the trophic interactions within fish 

assemblages resulting in variable strengths of benthic-pelagic interactions and energy fluxes 

in a temperate shallow epicontinental sea. Many species display trophic plasticity (i.e. may 

differ in the resource use over time) and are generalist (within a period, can predate on several 

trophic levels and/or several food sources), supporting strong benthic-pelagic couplings in the 

EEC. Trophic interactions differed among studied periods but assemblages were always 

fueled by a mix of benthic and pelagic food sources. Energy fluxes revealed that %B to the 

assemblages differ according to the relative importance of the different species at each season. 

Consequently, dominant species usually drive overall fluxes. The shallowness of this 

ecosystem may allow for these trophic features.  

Fish assemblages differed among studied periods 

A number of top-down or bottom-up forces (e.g., resource availability, temperature, 

fishing pressure) may affect the structure and diversity of fish assemblage (Auber et al., 2017; 

Lynam et al., 2017; McLean et al., 2018; Thompson et al., 2020). Several studies have 
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demonstrated a positive relationship between diversity and ecosystem functioning (Hooper et 

al., 2005; Tilman et al., 2014). In our study, autumn 2009 was the period with the highest 

diversity indices (H’ and J’) which can be explained by the equitability of species biomass in 

the assemblage. Autumn 2009 and winter 2016 periods were characterized by long food chain 

and a large exploitation of resources. The addition of high trophic levels species (e.g., winter 

2016) or of intermediate consumers (e.g., autumn 2009) may originate from longer food chain 

length (Post and Takimoto, 2007). 

Higher trophic levels in winter may result from environmental variables such as 

resource availability. In EEC there is an autumnal phytoplanktonic bloom (Breton, 2000). 

Since phytoplankton is consumed by primary consumers, the abundance of low trophic levels 

influences the abundance of higher trophic levels, resulting in a higher abundance of 

zooplankton in autumn than in winter (Eloire et al., 2010). Due to the lower abundance of 

zooplankton in winter, we can hypothesize that during this period, fish feed on higher trophic 

levels resulting of highest trophic levels in winter. 

The composition of fish assemblages varies seasonally with species migration cycles. 

This is particularly the case for pelagic species such as T. trachurus, which is very abundant 

in the EEC in summer and autumn, explaining its high abundance in autumn 2014 and 2015. 

During these periods, it migrates from the North Sea to the EEC, probably linked to changes 

in water temperature (Macer, 1977). This is also the case for whiting in winter. During this 

period, temperature has an important influence of its spatial distribution (Loots et al., 2011; 

Zheng et al., 2001), explaining its high biomass in winter 2015.  

 Trophic plasticity and trophic resource partitioning strengthen benthic-
pelagic couplings 

When assuming equitability on species biomass, the average %B to fish assemblages 

ranged between 46% to 59%, meaning that species are always fueled by both benthic and 

pelagic production as also demonstrated for other shallow marine coastal or estuarine 

ecosystems (Christianen et al., 2017; Griffiths et al., 2017; Kiljunen et al., 2020; Ying et al., 

2020). Due to the shallow depth, species can rely on both benthic and pelagic sources due to 
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physical (e.g., resuspension, sedimentation) and/or biological processes (e.g., fish predation) 

(Baustian et al., 2014; Griffiths et al., 2017). 

Many fish species display trophic plasticity, relying on benthic or pelagic production 

depending on the studied period either through direct predation in relation to environmental 

variations such as changes in prey abundance or species competition, or through indirect 

predation such as changes in the diet or trophic level of their prey. This result confirms the 

hypothesis of Kopp et al., (2015) that species could adapt their foraging strategy in relation to 

variation of the availability of their trophic subsidies (i.e, changes in prey abundance or prey 

specific composition). These variations may also be due to the variation of organic matter 

fluxes. An increase of pelagic productivity may result in an increase in pelagic-benthic 

coupling, whereby benthic species are fueled by pelagic organic matter (Docmac et al., 2017; 

Hayden et al., 2019). This coupling may be even more pronounced in the EEC due to the 

shallow depth.  

Considering trophic interactions, functional indices (IFRic, IFEve, IFDis) reveal that 

assemblages are composed of a mix of specialist and generalist species with little variation 

over time. In addition, there is low functional redundancy and resources are used optimally 

through complementarity between species (i.e. niche partitioning). Complementarity between 

species could result from reduced interspecific competition (Hooper et al., 2005). Following 

the niche variation hypothesis, species may expand their niches due to a release from 

interspecific competition (Costa-Pereira et al., 2019a; Gajdzik et al., 2018; Van Valen, 1965). 

Species can partition their resources through a combination of differences in trophic patterns 

and habitat use. Many species may depend on both benthic and pelagic sources, but also 

predate on several trophic levels (i.e., omnivory; Cury et al., 2003, Thompson et al., 2007; 

Vandermeer, 2006). The shallow depth allows pelagic species to migrate vertically and 

consume benthic preys (Baustian et al., 2014; Griffiths et al., 2017). Stomach content analyses 

performed in the EEC have shown that some benthic preys were found in the diet of some 

pelagic species. This is for example the case of benthic amphipods found in the stomach 

contents of clupeidae or benthic fish (e.g. callionymidae) found in the diet of S. scombrus 
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(Cachera, 2013). In this ecosystem, high 13C values were recorded for pelagic species 

probably as a result of the consumption of benthic invertebrates. This behavior was observed 

in other shallow ecosystems like the Seto Sea (mean depth of 37m, (Takai et al., 2002) or the 

Baltic sea mean depth of 42m, (Kiljunen et al., 2020)). Similarly, in lakes, pelagic species can 

derive up to 50-90% of their energy from benthic sources (Schindler et al., 1996; Vander 

Zanden and Vadeboncoeur, 2002). For benthic species, the shallow depth allows them to 

adopt an opportunistic behavior by integrating benthic production but also taking advantage 

of the pelagic production sedimentation via the pelagic-benthic coupling (van Denderen et al., 

2018). Thus, depth is one of the main drivers for pelagic-benthic temporal variation on these 

shallow systems, including the EEC (Cresson et al., 2020; Giraldo et al., 2017; Kopp et al., 

2015).  

 Temporal variation of benthic-pelagic couplings and energy fluxes 

Considering the energy fluxes, dominant species are generalist. The generalist 

behavior of species is common in marine systems (Thompson et al., 2007) and in our study it 

was particularly important at all periods. In winter, the dominant species was whiting, a high 

trophic level demersal piscivorous fish. Upper trophic level species are considered as ultimate 

couplers. Their predatory nature allows them to forage on both benthic and pelagic preys, and 

to stabilize food webs (McCann, 2000; Rooney et al., 2006; Rooney and McCann, 2012; Udy 

et al., 2019). 

In autumn 2014, even though, the dispersion was similar to other periods (low 

IFDisbiom), the evenness was relatively high (highest IFEvebiom) suggesting higher optimal 

resource use in autumn 2014 compared to other periods. Accordingly to the resource diversity 

hypothesis (i.e. ecological opportunity), the diversity of available resources promote niche 

expansion and divergence among species of consumers (Araújo et al., 2011; Costa-Pereira et 

al., 2019a). Thus, we can hypothesize that at this period, resources were sufficient to support 

assemblages leading to niche segregation to reduce competition while for other periods, 

resources were insufficient leading to some trophic redundancy.  



Chapitre 3 : Variation temporelle du couplage bentho-pélagique 
 

111 

In a similar study from shallow ecosystems, Ying et al., (2020) suggested that high 

functional redundancy was cause by the abundance of pelagic fish with similar traits. Our 

results show that trophic plasticity goes beyond a replacement of dominant species by others 

with similar traits, and that similar assemblages (in terms of species composition) can respond 

differently depending on other biotic or abiotic factors (e.g., productivity, competition, niche 

overlap). 

The generalist behavior of dominant species may be a way to avoid competition or 

may also reveal the high abundance of one food source (Lefebvre et al., 2009). Broadening of 

resource use may increase ecosystem functioning by allowing more complete use of all 

available resources and promote species coexistence (Leduc et al., 2015; Petchey, 2003). 

However, it should be noted that a generalist species can be either composed of a sum of 

generalist individuals or a sum of specialist individuals (Bearhop et al., 2004). Additional 

analyses at the individual level would provide a better understanding of the structure and 

functioning of this ecosystem (Bolnick et al., 2011, 2003; Clegg et al., 2018; Ingram et al., 

2018).  

 

Conclusion 

Couplings between benthic and pelagic realms are persistent in the EEC where most 

species display trophic plasticity and can therefore change their food source over time 

depending on their availabilities or potential competition with other species. In addition, 

dominant species are rather generalist, they can predate on several food sources, but also on 

prey from different trophic levels. These behaviors are permitted by the shallowness of this 

ecosystem. The inclusion of fish biomass was complementary and allowed the consideration 

of energy fluxes within the ecosystem. Several studies have already highlighted the 

importance of including biomass in addition to trophic descriptors to accurately describe 

community functioning, notably since biomass is related to secondary production and thus 



Chapitre 3 : Variation temporelle du couplage bentho-pélagique 
 

112 
 

suited to capture energy and matter fluxes (Cresson et al., 2019; Cucherousset and Villéger, 

2015; Duffill Telsnig et al., 2018; Rigolet et al., 2015; van Oevelen et al., 2006).  

 

Data Availability 

All raw data, stable isotope ratios are freely available online in the Seanoe repository 

at https://doi.org/10.17882/76378 
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Seasonal and ontogenetic variation of whiting diet in the 
Eastern English Channel and the Southern North Sea4 
 
 
 

 
  

                                                           
4 Timmerman C-A, Marchal P, Denamiel M, Couvreur C, Cresson P. 2020. Seasonal and 
ontogenetic variation of whiting diet in the Eastern English Channel and the Southern North 
Sea. PLoS ONE 15(9) : e0239436. https://doi.org/10.1371/journal.pone.0209436  
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Abstract 

An accurate description of trophic interactions is crucial to understand ecosystem 

functioning and sustainably manage marine ecosystems exploitation. Carbon and nitrogen 

stable isotopes were coupled with stomach content analyses to investigate whiting 

(Merlangius merlangus, Linnaeus, 1758) feeding behavior in the Eastern English Channel and 

Southern North Sea. Whiting juveniles and adults were sampled in autumn and winter to 

investigate both ontogenetic and seasonal changes. In addition, queen scallops (Aequipecten 

opercularis) samples were collected along with fish to be used as isotopic benthic baseline. 

Results indicated an ontogenetic diet change from crustaceans to fish and cephalopods. In 

autumn, δ15N values generally increased with fish size while in winter, a decrease of δ15N 

values with fish size was observed, as a potential result of spatial variation in baseline 15N 

values. In winter, a nutrient-poor period, an increase in feeding intensity was observed, 

especially on the copepod Temora longicornis. This study provides further insights into 

whiting trophic ecology in relation to ontogenetic and seasonal variations, and it confirms the 

importance of combining several trophic analysis methods to understand ecosystem 

functioning. 
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Introduction 

Since trophic interactions shape communities’ structure, determining fish diet is a key 

prerequisite for a better understanding of ecosystem functioning (Kinzig et al., 2002; 

Woodward, 2009) and a sustainable management of marine ecosystems (Brodziak and Link, 

2002; Coll et al., 2016). Ecosystem functioning refers to biotic and abiotic processes that 

occur within an ecosystem and determine its structure and stability (Hooper et al., 2005; 

Tilman et al., 2014). Trophic interactions play a central role on ecosystem functioning, 

implying transfer of energy and nutrients between species (Lindeman, 1942) but also trophic 

cascades (Frank, 2005; Kinzig et al., 2002), the understanding of which is necessary to gain 

knowledge on food webs structure and eventually inform ecosystem-based management 

(Brodziak and Link, 2002; Coll et al., 2016; Garcia et al., 2003).  

Organism’s energetic requirements differ according to their size. Ontogenetic dietary 

shifts, the changes in resource use over the lifespan of a consumer, are widespread for many 

taxa (Nakazawa, 2015; Werner and Gilliam, 1984). Consumers make trade-offs between 

benefits (e.g., foraging) relative to associated costs including mortality (Werner and Gilliam, 

1984). These trade-off changes according to ontogeny depending on the balance between the 

risk of mortality due to predation and the benefits received from the resource. Several biotic 

(predation risk, competition, prey availability) or abiotic (habitat use) factors may be 

responsible of these variations (Sánchez-Hernández et al., 2019). In addition, species intrinsic 

factors, such as the gape size or swimming abilities promote these ontogenetic changes. A 

positive relationship between size descriptors (e.g. body or gape size) and trophic level is thus 

classically observed for fish species in marine environments (Potapov et al., 2019; Romanuk 

et al., 2011), even if unexpected results recently called for a better examination of the pattern 

underlying this relationship (Travers-Trolet et al., 2019). Similarly, seasonal variation of 

environmental (temperature, nutrients) and biotic factors (metabolism, feeding intensity, prey 

availability) can alter feeding patterns (Olivier et al., 2019). Both ontogenetic and seasonal 

changes in fish foraging patterns have important consequences for ecosystem structure, 
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function and stability, calling for a better consideration of their magnitude (Rudolf and 

Rasmussen, 2013).  

The Eastern English Channel and Southern North Sea (EEC-SNS) is home to a rich 

and intensively used ecosystem, which has long supported a wide range of human activities, 

in a climate change context. Local impact of fisheries is particularly important (Thurstan et 

al., 2010). The present study focuses on whiting (Merlangius merlangus (Linnaeus, 1758)), an 

important demersal species in the EEC-SNS ecosystem, both in ecological and economic 

terms (Girardin et al., 2018; Travers-Trolet et al., 2019). Whiting is thus known to have one of 

the highest trophic level within the EEC-SNS fish community (Jennings and van der Molen, 

2015). Due to its high trophic position, whiting biomass production is fueled by both pelagic 

and benthic pathways (Rooney et al., 2006), as demonstrated by stable isotopes analyses 

(Duffill Telsnig et al., 2018; Giraldo et al., 2017), leading to important biomass values for this 

species. The diet of this high trophic level species is well investigated in many ecosystems 

because it predates on commercially exploited fish and invertebrates, and also since it can 

compete with other economically valuable gadoid species (Ross et al., 2016). Most studies 

highlight the main consumption of fish and invertebrates (e.g. crustaceans, mollusks or 

annelids). Some of them report an ontogenetic change in whiting diet, with small individuals 

mostly consuming crustaceans, and larger whiting mostly consuming fish. This feeding 

pattern has been previously observed in other ecosystems, i.e., the North Sea (Demain et al., 

2011; Hislop et al., 1991; Ross et al., 2016), Baltic Sea (Ross et al., 2016), or Celtic Sea 

(Pinnegar et al., 2003; Rault et al., 2017). However, ecosystems are subject to different 

environmental and ecological conditions. All differences in prey availability, predator 

abundance, fishing pressure and abiotic features make differences between the ecological role 

and diet of M. merlangus in an ecosystem and its conspecific in other ecosystems. To our best 

knowledge, studies that have investigated EEC whiting diets have not focused on ontogenetic 

and seasonal diet changes (Cachera et al., 2017; Kopp et al., 2015). The increased trophic 

importance of fish with ontogeny is consistent with outputs of an independent modeling study 

based on an EEC application of the OSMOSE ecosystemic model (Travers-Trolet et al., 
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2019). Except this modeling study, the trophic ecology of whiting in EEC-SNS was mainly 

studied by stomach content analyses, providing a short-term view of its diet (Cachera et al., 

2017; Demain et al., 2011; Ross et al., 2016). The use of stable isotope analyses in addition to 

analyses of stomach contents helps to resolve some common biases related to the analysis of 

stomach contents.  

When consuming a prey, a predator integrates the carbon and nitrogen isotopic ratios 

of its prey into its own tissues, with a difference called isotopic discrimination (McCutchan et 

al., 2003). The muscle nitrogen isotopic ratio (δ15N), empirically enriched by ~3.4 ‰ per 

trophic level, is classically used as an estimator of the trophic position (Post, 2002). Muscle 

carbon isotopic ratio (δ13C) is less enriched (~1 ‰ per trophic level), allowing its use as tracer 

of the origin of food sources (DeNiro and Epstein, 1978). In the marine environment, δ13C is 

used to distinguish between benthic and pelagic sources because benthic producers are 

typically 13C-enriched relative to pelagic producers (France, 1995). Unlike stomach content 

analyses, stable isotope ratios of an organism’s tissues provide information on the time-

integrated assimilated diet. Combining stable isotopes and stomach content analyzes is thus 

recognized as a powerful approach to gain accurate and complementary vision of fish trophic 

patterns at different time scales (Cresson et al., 2014; Graham et al., 2006; Post, 2003).  

The aims of this study are (1) to investigate whiting trophic ecology in the EEC-SNS 

and, (2) to study ontogenetic and seasonal feeding changes at two seasons, autumn 2017 and 

winter 2018, using stomach content and stable isotopes analyzes. We will in particular test the 

hypothesis that whiting trophic ecology changes according to both ontogeny, due to gape size 

and energy requirements increasing, and seasonal variations in environmental and biotic 

factors. 
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Materials and methods 

Studied area and sampling 

 Whiting individuals were collected during two bottom trawl surveys conducted in the 

EEC-SNS. Sampling locations are presented in the map (Figure 20), and actual coordinates 

are presented in the Table 13.  

 

Figure 20 : Location of stations sampled during the two surveys: CGFS 2017 (red squares, 
autumn 2017) and IBTS 2018 (blue cross, winter 2018). Left: sampling locations of fish 
smaller than 25cm. Right: sampling locations of fish larger than 25cm. 
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Table 13 : Geographic coordinates of the whiting sampling stations for both seasons (CGFS 
in autumn and IBTS in winter). HaulNum corresponds to the number of the sampling station. 
δ15N baseline corresponds to interpolated δ15N isotopic ratios of A. opercularis at all stations 
where whiting were collected. 

Survey HaulNum Longitude Latitude δ15N 
baseline 

CGFS V0392 1.02 50.92 8.05 
CGFS V0393 0.85 50.87 7.97 
CGFS V0396 0.68 50.96 8.27 
CGFS V0398 0.55 50.80 7.52 
CGFS V0399 0.58 50.88 7.82 
CGFS V0409 0.91 50.58 7.87 
CGFS V0410 0.98 50.66 7.88 
CGFS V0411 0.88 50.44 8.06 
CGFS V0412 0.92 50.48 8.02 
CGFS V0413 0.98 50.49 8.05 
CGFS V0416 0.76 50.31 8.10 
CGFS V0417 0.75 50.19 8.26 
CGFS V0419 0.90 50.11 8.56 
CGFS V0420 0.92 50.21 8.53 
CGFS V0436 -0.23 49.56 8.49 
CGFS V0459 -0.27 50.58 7.48 
CGFS V0471 -0.69 49.42 8.56 
CGFS V0472 -0.80 49.51 7.89 
CGFS V0477 -0.24 49.46 8.80 
CGFS V0479 -0.57 49.45 8.57 
IBTS W0001 0.86 50.33 8.28 
IBTS W0002 0.71 50.34 7.90 
IBTS W0003 0.48 50.38 7.65 
IBTS W0011 0.12 49.84 7.57 
IBTS W0012 0.25 50.30 7.22 
IBTS W0013 0.22 50.54 7.53 
IBTS W0019 0.47 50.56 7.52 
IBTS W0021 0.95 50.78 7.86 
IBTS W0029 1.13 51.02 8.22 
IBTS W0030 1.37 51.12 8.31 
IBTS W0031 1.42 51.39 8.26 
IBTS W0140 1.31 51.33 8.29 
IBTS W0141 1.08 51.27 8.37 
IBTS W0142 0.78 51.05 8.33 
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These surveys investigate most components of the ecosystem, from the abiotic 

environment to top-predators. The CGFS (Channel Ground Fish Survey) occurred in autumn 

2017 and the IBTS (International Bottom Trawl Survey) occurred in winter 2018, both on 

board of the R/V Thalassa (Travers-Trolet 2017, Verin 2018). Protocols of all surveys are 

currently being evaluated by the French research institute for exploitation of the sea (Ifremer) 

and are validated by the ICES IBTS International Group (ICES, 2004). In addition, survey's 

PIs received training about animal well-being and ethics. 

Following the standard IBTS protocol (ICES, 2004), whiting and queen scallops 

(Aequipecten opercularis) individuals were collected using a 36/47 Grande Ouverture 

Verticale (GOV) bottom trawl towed for 30 minutes during daylight at a constant speed of 4 

knots. Immediately after trawling, all fish were sorted, identified, weighed, and measured. 

Whiting individuals covering all size distribution in the trawl were kept for further analyzes. 

Fish were immediately frozen (-50°C) to stop digestion process, and then stored frozen 

onboard (-20°C). Queen scallops (A. opercularis) samples were collected and stored frozen to 

be used as isotopic benthic baseline in the calculation of trophic level, following most 

classical approaches (Jennings and van der Molen, 2015; Jennings and Warr, 2003; Lefebvre 

et al., 2009). Organisms were sacrificed following the standard international IBTS protocol 

(ICES, 2004). 

In the laboratory, fish were thawed and accurately measured (total length, to the 

nearest mm) before being dissected out, to collect muscle sample for isotopic analysis and 

stomach content. Gape size is an important parameter in the trophic relationships determinism 

and it was measured with truncated cones of different diameters. In order to cover the whole 

size range and to have a sufficient number of samples for numerical analyses, a minimum of 

10 individuals per 5cm size classes were collected. A sample of white dorsal muscle (~ 2g wet 

mass) without skin (fish) or adductor muscle (bivalves) was dissected, stored frozen and then 

freeze-dried for at least 24h. White dorsal muscle is the most classical tissue used for stable 

isotopes analysis in fish because of its low turnover rate and low lipid content (Pinnegar and 

Polunin, 1999), notably for whiting, one of the species with the lowest C:N ratio and 
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consequently lipid content in the area (Cresson et al., 2017). As C:N ratios measured in all 

samples were low (average value: 3.19 ± 0.08, min: 3.08, max: 3.43), raw isotopic ratios were 

used. 

All samples (fish and A. opercularis’ muscles) were ground into a homogeneous 

powder (~ 1g dry wet) with a mixer mill for isotopic analysis. A total of 248 individuals were 

sampled for stomach content analysis (124 in autumn and 124 in winter) and 212 were 

subsampled for stable isotopes (Table 14). 
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Table 14 : Number of stomach content (n SCA) and stable isotopes (n SIA) analyzed by size classes, mean and range in stable isotopes ratios 

(mean 15N ± SD, mean 13C ± SD) observed and gape size for both seasons (autumn and winter). 

 
n SCA n SIA δ13C (‰) 

mean ± SD 
δ15N (‰) 

mean ± SD 
C:N ratio 
mean ± SD 

Trophic level 
mean ± SD 

Gape size (mm) 
mean ± SD 

Autumn 

10-15cm 20 16 -17.16 ± 0.93 14.42 ± 0.87 3.19 ± 0.08 3.86 ± 0.25 13 ± 2 

15-20cm 19 18 -16.99 ± 0.41 14.97 ± 0.35 3.20 ± 0.06 4.06 ± 0.13 17 ± 2 

20-25cm 22 18 -16.90 ± 0.47 16.02 ± 0.51 3.17 ± 0.08 4.40 ± 0.17 22 ± 1 

25-30cm 20 18 -16.73 ± 0.30 16.33 ± 0.43 3.19 ± 0.09 4.40 ± 0.15 26 ± 3 

30-35cm 24 22 -16.60 ± 0.34 15.95 ± 0.76 3.18 ± 0.06 4.33 ± 0.27 33 ± 2 

35+ 19 15 -16.65 ± 0.52 15.42 ± 0.73 3.18 ± 0.06 4.10 ± 0.30 41 ± 3 

Winter 

15-20cm 33 28 -17.31 ± 0.56 17.59 ± 0.89 3.19 ± 0.04 4.74 ± 0.26 19 ± 3 

20-25cm 23 21 -16.77 ± 0.68 16.66 ± 0.12 3.20 ± 0.08 4.47 ± 0.25 22 ± 2 

25-30cm 23 21 -16.77 ± 0.56 16.16 ± 0.98 3.23 ± 0.10 4.38 ± 0.28 28 ± 2 

30-35cm 31 21 -17.20 ± 0.60 15.71 ± 0.85 3.22 ± 0.11 4.34 ± 0.23 33 ± 3 

35 + 14 14 -17.34 ± 0.68 15.84 ± 1.12 3.20 ± 0.09 4.34 ± 0.27 39 ± 3 
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Stomach content analysis 

Prey items in stomach content were sorted under a binocular microscope and 

categorized into their lowest possible taxonomic group. The vacuity rate (%V) was used as an 

estimator of feeding intensity and it was calculated as the number of empty stomachs divided 

by the total number of stomachs. For each size class, dietary index was calculated based on 

Hyslop, (1980). Frequency of occurrence (Oi) was first considered and calculated as the 

number of stomachs containing a prey type divided by the number of non-empty stomachs.  

𝑂𝑖 =  𝐽𝑖𝑃, 
where, Ji is the number of fish containing prey i and P is the number of non-empty 

stomachs. This estimator is based on presence/absence, and it does not take into account the 

quantity of prey items found in each stomach. For graphical representations, frequencies of 

occurrence were scaled to 100% and expressed as percentage. 

%𝑂 =  𝑂𝑖∑ 𝑂𝑖 
Percentage of abundance (%N) represented the number of prey items (Ni) relative to 

the total number of food items. 

%𝑁 =  𝑁𝑖∑ 𝑁𝑖 
Abundance and occurrence-based indices were used as they are considered less biased 

than indices calculated from prey biomass measurement (Hyslop, 1980; Sánchez-Hernández 

et al., 2019). Assessing the occurrence or abundance of preys is a testimony of what was 

actually consumed, notably as prey abundance is based on a parsimonious method that limits 

overestimation of the number of degraded items, by estimating the most plausible number of 

prey individual that have originated the number of remains: paired items (e.g. otoliths, eyes, 

claws) were counted and divided by two. Other uncountable remains (e.g. muscles, gills, 

annelids bristles) were not counted and considered as remains of a single individual. On the 
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contrary, biomass based indices are questioned, as they are more affect by well-known biases 

of stomach content. Differential digestibility of the preys leads to an overestimation of the 

mass of hard parts, and as biomass of parts found of the stomachs is the biomass of the 

undigested part of the diet, while stable isotopes reflect the part of the diet integrated in the 

tissues. Since stomach content analysis only provides a snapshot of fish diet, this approach 

was combined with stable isotopes analysis of fish tissue, which provides information on the 

time-integrated assimilated diet (Cresson et al., 2014; Graham et al., 2006; Post, 2003). 

 

Stable isotopes analyses 

Isotopic analyzes were carried out with a Thermo Fisher Scientific Delta V Plus mass 

spectrometer (Bremen, Germany), coupled to a Flash 2000 elemental analyzer with a Conflow 

IV interface (Thermo Scientific, Milan, Italy). Ratios were expressed with the classical δ 

notation, 𝛿𝑋 = ( 𝑅𝑠𝑎𝑚𝑝𝑙𝑒𝑅𝑠𝑡𝑎𝑛𝑑𝑎𝑟𝑑 − 1) × 103 (𝑖𝑛 ‰),  

where X is 13C or 15N respectively, and R the ratio 13C/12C or 15N/14N respectively. Standards 

are Vienna Pee Dee Belemnite for 13C and atmospheric nitrogen for 15N. Accuracy of the 

analyses was checked by repeated measurements of internal acetanilide standards. The 

measurement error is less than 0.2‰ for both elements. 

Since δ15N values result from the trophic position of the consumer, and from the 

isotopic ratio of the baseline, it is a relative proxy of the consumers’ trophic position (Post, 

2002).The trophic level of whiting (TLi) was calculated following Post, (2002) equation:  

𝑇𝐿𝑖 = 𝑇𝐿𝐵 +  𝛿15  𝑁𝑖 − 𝛿15  𝑁𝐵  𝑇𝐷𝐹    ,  
where TLB represents the trophic position of trophic baseline, δ15Ni and δ15NB are the nitrogen 

isotopic ratios of fish and trophic baseline respectively, and TDF, the Trophic Discrimination 
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Factor, represents the isotopic difference between a consumer and its diet. TLB was set to a 

value of 2, the theoretical trophic level of suspension-feeders, while TDF value was set to 3.4, 

following most classical approach (Cabana and Rasmussen, 1994; Minagawa and Wada, 

1984). It is well known that isotopic ratios of the baseline vary spatially (Jennings and Warr, 

2003; Reddin et al., 2018; Trueman et al., 2017). A station-specific baseline value was used to 

take into account the spatial variability of isotopic ratios (Table 13, Figure 21). As 

A. opercularis samples could not always be found in the stations where fish were collected, 

missing δ15N values were calculated with a geostatistical interpolation of baseline δ15N values 

developed by Kopp et al., (2015), and using A. opercularis isotopic ratios obtained in the 

present and previous published (Jennings and Warr, 2003) and unpublished sudies (P. Cresson 

unpubl. data). A total of 76 isotopic measurements were used as a baseline for geostatistical 

interpolation (mean 15N : 7.69 ± 0.90 ‰). The dependency of covariance on distance 

between two sampling sites was modelled using a non-linear regression based on weighted 

least squares. The weight is the number of pairs of points per distance intervals. Spatial 

covariance in δ15N was best described by a Gaussian model of distance with adjR2= 0.99. 
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Figure 21 : Location of whiting (orange crosses) and Aequipecten opercularis (green crosses) 
sampling stations by this, but also previous studies (Jennings and Warr, 2003, P. Cresson 
unpubl. data). An interpolation of A. opercularis’ δ15N values was performed to obtain 
baseline isotope ratios at all stations where whiting were collected (see the method in the 
material and method section). 

 

Numerical analysis 

The seasonal and ontogenetic variations of stable isotope values (δ15N, δ13C), 

abundances and occurrences of prey found in stomach contents, were investigated using 

Generalized Linear Models (GLM). Two discrete explanatory variables were thus considered: 

fish size (5cm size classes) and season (autumn and winter). Individual effects of these two 

explanatory variables, as well as their interactions were examined. Using discrete size classes 

in isotopic analyses GLMs was justified a posteriori by the non-monotonic character of the 

isotopic ratios versus size relationships. For stomach contents analyses, size-class analyses 

allow to account for the highly non-linear nature of dietary mechanisms. Each individual 

within a size class is considered as a replicate of the class. Having the diet of several 

individuals within a size-class is required to capture the diet of a class, and to limit the 

importance of extreme feeding mechanisms. Individual effects of these two explanatory 
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variables, as well as their interactions were examined. The explained variables are structurally 

different, some are continuous (stable isotope values), others are counts (abundances) and 

eventually prey occurrences are binary variables, so different probability distributions were 

assumed to underlie their variations. For stable isotopes values, a Gaussian type was assumed, 

and the normality of residuals was tested by examining the characteristic Quantile-Quantile 

(QQ) plot (Zuur et al., 2007). For prey abundances and occurrences, GLMs were performed 

separately on the main categories of preys (i.e. fish, mollusks, benthic crustaceans, pelagic 

crustaceans and unidentified crustaceans). A binomial distribution with a logit link function 

was applied to model the variability of binary prey occurrence (presence=1, absence=0). 

Finally, a GLM building on a Poisson distribution and a log link function was applied to 

model the variability of prey abundance counts.  

All analyses and figures were performed with R version 3.6 (R Core Team, 2019). 

Maps were produced using akima (Akima and Gebhardt, 2016), GISTools (Brunsdon and 

Chen, 2014) and mapdata (Becker and Wilks, 2018) packages. Statistical analyses were 

carried out using the car (Fox and Weisberg, 2019) package, using the glm function. Most 

figures were realized using ggplot2 (Wickham, 2016).  

 

Results 

Fish size ranged between 106 and 528 mm. Average size was similar at both seasons 

for both the whole dataset (246 ± 89 mm in autumn, 257 ± 76 mm in winter) and the 

subsample considered for stable isotopes (252 ± 83 mm in autumn, 262 ± 76 mm in winter). 

Subsample used for stable isotopes analyses can thus be considered representative of the 

larger sample used for stomach content analyses. Although the average size was comparable 

between the two seasons, no whiting smaller than 15 cm were collected in winter. Gape size 

increased with fish size and ranged from 13 ± 2 mm for the smallest size class to 41 ± 3 mm 

for the largest in autumn (Table 14). 



Chapitre 4 : Variation saisonnière et ontogénique de l’alimentation du merlan 
 

129 
 

Stomach content analyzes 

Vacuity rates were low for both seasons (16% in autumn and 7% in winter). Whiting 

diet was mainly composed of fish (Oi= 0.57, %O=25.5%), crustaceans, with a similar 

importance of benthic (Oi= 0.43, %O=19%) and pelagic (Oi= 0.38, %O=17%) species, and 

mollusks (Oi=0.17, %O=8%) (Figure 22).  

 

Figure 22 : Whiting diet averaged over seasons and size classes, expressed as frequency of 
occurrence (Oi). Since a stomach may contain several preys, the sum of the frequencies of 
occurrence represents more than 1. For each prey group, frequencies of occurrence were 
scaled to 100% for the graphical representation (%O). 

 

Despite the degradation of fish prey, the main groups observed in stomach contents 

were perciforms in autumn (e.g. Callionymidae, Gobiidae, Carangidae) and clupeiforms (e.g. 

Clupea harengus, Sprattus sprattus) in winter. Similar benthic crustaceans were consumed in 

both seasons: peracarids (e.g. amphipods, cumaceous) for the smallest size classes and 

decapods for the largest. Pelagic crustaceans were mainly copepods, with Temora longicornis 

being very abundant in winter (%N = 63%), and mysids. The taxon-specific results can be 

found in the dataset published at the following address: https://doi.org/10.17882/72233. For 

mollusks, bivalves and gastropods dominated diet of smallest individuals while the largest 
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whiting mainly fed on cephalopods at both seasons. Among other prey categories, annelids, 

cnidarians, echinoderms or plant debris were also found in stomach contents at both seasons 

but in smaller quantities. They were then grouped into one group referred to as “other” 

hereafter.  

The same categories of prey were found between autumn and winter but their relative 

importance differed according to seasons and size classes (Figures 23, 24), whether these 

factors are considered individually or in interaction (Table 15). In winter, as whiting grows, it 

consumes more fish, both in occurrence and abundance, with the largest size classes (above 

30cm) feeding more selectively on clupeids (Figures 23, 24, Table 15). A similar ontogenetic 

increase appears in the consumption of mollusks, both in abundance and occurrence, with 

little seasonal difference (Figures 23, 24, Table 15). 

 



Chapitre 4 : Variation saisonnière et ontogénique de l’alimentation du merlan 
 

131 
 

Table 15 : Results of generalized linear model (type 3). df: Degrees of Freedom. Significant effects (at p-value<0.05) of the tested explanatory 
variables are highlighted in bold characters. 

Response variable  df 
Residual 
deviance  

Explanatory 
variables df Deviance 

Residual 
deviance  df 

p-value 
(Chi-square) 

Occurrence – fish 245 291.28 

Size class 5 26.55 314.42 240 <0.001 
Season  1 2.77 311.65 239 0.10 

Size class × season 4 20.37 291.28 235 <0.001 

Occurrence - 
Benthic 

crustaceans 
245 299.05 

Size class 5 13.23 314.94 240 0.02 
Season  1 2.17 312.76 239 0.14 

Size class × season 4 13.72 299.05 235 0.009 

Occurrence - 
Pelagic 

crustaceans 
245 223.03 

Size class 5 70.88 244.99 240 <0.001 
Season  1 18.48 226.50 239 <0.001 

Size class × season 4 3.74 223.03 235 0.48 

Occurrence -  
Unidentified 
crustaceans  

245 299.73 

Size class 5 6.01 305.75 240 0.31 

Season  1 1.79 303.96 239 0.18 

Size class × season 4 4.24 299.73 235 0.38 

Occurrence - 
Mollusks 

245 190.13 

Size class 5 12.86 195.46 240 0.02 
Season  1 3.80 191.66 239 0.05 

Size class × season 4 1.52 190.13 0.82 0.82 

Abundance - fish 245 264.21 

Size class 5 41.62 297.25 240 <0.001 
Season  1 9.49 287.76 239 0.002 

Size class × season 4 23.55 264.21 235 <0.001 
Abundance - 245 1888.00 Size class 5 475.28 2061.80 240 <0.001 
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Benthic 
crustaceans 

Season  1 110.95 1950.90 239 <0.001 
Size class × season 4 62.94 1888.00 235 <0.001 

Abundance -  
Pelagic 

crustaceans 
245 3871.60 

Size class 5 5574.00 5644.40 240 <0.001 
Season  1 1735.00 3909.30 239 <0.001 

Size class × season 4 37.80 3871.60 235 <0.001 

Abundance - 
Unidentified 
crustaceans 

245 588.34 

Size class 5 99.62 652.42 240 <0.001 
Season  1 41.84 610.58 239 <0.001 

Size class × season 4 22.24 588.34 235 <0.001 

Abundance - 
Mollusks 

245 235.12 

Size class 5 48.69 245.29 240 <0.001 
Season  1 1.96 243.33 239 0.16 

Size class × season 4 8.21 235.12 235 0.08 

δ13C 211 64.26 

Size class 5 5.64 72.76 206 0.003 
Season  1 4.04 68.72 205 <0.001 

Size class × season 4 4.46 64.26 201 <0.001 

δ15N 211 126.84 

Size class 5 67.12 208.22 206 <0.001 
Season  1 23.58 184.64 205 <0.001 

Size class × season 4 57.80 126.84 201 <0.001 

Trophic level 211 11.50 

Size class 5 5.36 206 206 <0.001 
Season 1 1.94 205 205 <0.001 

Size class × season 4 3.60 201 201 <0.001 



Chapitre 4 : Variation saisonnière et ontogénique de l’alimentation du merlan 
 

133 
 

In contrast, the abundance and occurrence of crustaceans decreased according to 

ontogeny but patterns differed according to the nature of crustaceans (benthic, pelagic and 

unidentified) and seasons. For benthic crustaceans, the decrease in occurrence during 

ontogeny was mainly pronounced in winter (Figures 23, 24, Table 15). The decrease in 

abundance was observed for both seasons (p-value<0.001), but the highest prey abundance 

was observed for the 20-25cm size class.  

The ontogenetic decrease in occurrence of pelagic crustaceans was similar in autumn 

and winter (Figures 23, 24, Table 15). Abundance decreased for both seasons according to 

size classes (Figures 23, 24, Table 15) but more pelagic crustaceans were consumed in winter. 

The high consumption of pelagic crustaceans in winter (primarily the copepod T. longicornis) 

mainly concerned the 15-20 size class. Pelagic crustaceans were 21 times more abundant in 

stomachs in winter than in summer.  

Finally, occurrence of unidentified crustaceans did not vary according to size class nor 

season, while abundance decreased with ontogeny, especially in winter (p-value<0.001, Table 

15) similarly to the two other crustacean groups.  



Chapitre 4 : Variation saisonnière et ontogénique de l’alimentation du merlan 

134 
 

 
Figure 23 : Predicted values from GLM for average probability of prey occurrences (left) and number of prey items (Ni) in an individual 
stomach (right) and for both seasons (autumn in red and winter in blue). Errors bars correspond to standard errors. For graphical purposes, the 
vertical axis of the plot presenting abundance of pelagic crustaceans was cut between 5 and 60 cm. 
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Figure 24 : Ontogenetic dietary changes for autumn and winter. Figures A and B represented percentages of occurrence (%O) in autumn (A) and 
winter (B) respectively. Figures C and D represented percentages of abundance (%N) in autumn (C) and winter (D) respectively. The number of 
non-empty stomach content is expressed under each size class.
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Stable isotopes 

δ15N values varied within a 2‰ range for both seasons, from 14.42 ± 0.87‰ (10-

15cm) to 16.33 ± 0.43‰ (25-30cm) in autumn, and from 15.71 ± 0.85‰ (30-35cm) to 17.58 

± 0.78‰ (15-20cm) in winter (Figure 25, Table 15). Trophic levels ranged from 3.86 ± 0.25 

(10-15cm) to 4.40 ± 0.15 (25-30cm) in autumn, and from 4.34 ± 0.27 for largest individuals 

(>35cm) to 4.74 ± 0.26 for smallest individuals (15-20cm). 

However, slight differences according to seasons and size class were observed (Figure 

25, Table 15). Size effect on both trophic level and δ15N values differed between seasons for 

smaller whiting (<25cm), with an ontogenetic increase in autumn. In winter, the unexpectedly 

high value measured for the smallest individuals led to a general decreasing trend. Size effects 

were season-invariant for larger whiting (>25cm), with a similar slight ontogenetic decrease 

in both autumn and winter. 13C values displayed approximatively a 0.5‰ range for both 

seasons and varied significantly (p<0.001, Table 15) from -17.16 ± 0.93‰ (10-15cm) to -

16.60 ± 0.34‰ (30-35cm) in autumn and from -17.34 ± 0.68‰ (35+) to -16.77 for both 20-25 

(-16.77 ± 0.68‰) and 25-30 (-16.77 ± 0.65‰) size classes in winter. In autumn, 13C 

increased with fish size, while in winter it increased up to 20cm and decreased after 30cm 

(Figure 25). 
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Figure 25 : Relationship between δ13C, δ15N and trophic level according to size classes in autumn and winter respectively (autumn in red and 
winter in blue). The edges of the boxes are the first and third quartiles, the horizontal lines are median values. Outliers are calculated using 1.5 
times interquartile space (distance between the first and third quartile). 
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Discussion 

General ontogenetic patterns in whiting diet 

M. merlangus is considered as a piscivore species, notably for larger individuals 

(Hislop et al., 1991, Lauerburg et al., 2005, Ross et al., 2016). Consistently with previous 

studies (Hislop et al., 1991; Pinnegar et al., 2003; Ross et al., 2016), in the EEC-SNS, 

piscivory mainly concerned largest size classes. The increased trophic importance of fish with 

ontogeny is also consistent with outputs of an independent modeling study based on an EEC 

application of the OSMOSE ecosystemic model (Travers-Trolet et al., 2019). Interestingly, 

outputs from this model already predicted the predominance of fishes in whiting diet for 

individuals of 25cm or more. However, fish do not constitute the main food item for smallest 

size classes. Smallest size classes mainly consumed pelagic crustaceans. A similar pattern was 

previously observed for saithe (Pollachius virens), another gadoid species with a strong 

specialization of smaller individuals on euphausiids and copepods (Cormon, 2015). 

Most studies highlighted the consumption of crustaceans but did not distinguish 

between benthic or pelagic species (Hislop et al., 1991; Pinnegar et al., 2003; Ross et al., 

2016). However, this consideration is important for a better understanding of food web 

functioning and fluxes. Previous studies based on stable isotopes confirmed the important 

benthic-pelagic coupling in this area, but were not able to identify mechanisms at play, i.e., if 

coupling results from the consumption of benthic invertebrates by pelagic fish or from the 

integration of benthic production in the pelagic pathway (Giraldo et al., 2017; Kopp et al., 

2015). The similar importance of both groups of crustaceans may testify that the two 

hypotheses cannot be ruled out. 

Seasonal ontogenetic patterns in whiting diet 

Autumn 

Results obtained from stable isotopes analyzes in autumn are similar with those 

obtained by Kopp et al., (2015) during the same period, in a different year. In the present 

study, results obtained in autumn from stomach content analyses and carbon isotopes values 
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displayed consistent patterns. Since pelagic organisms are generally δ13C-depleted compared 

to benthic ones (France, 1995; Kopp et al., 2015) the increase of 13C values is thus consistent 

with a diet switch from pelagic invertebrates to benthic fish as whiting grows. The link 

between prey found in stomach contents and 15N values is of a more complex nature though. 

The increase of δ15N values could reflect the ontogenetic diet shift, from crustaceans to higher 

trophic level cephalopods, as revealed by stomach contents analyzes, but only for whiting 

ranging between 15 and 30cm. This increase is an expected pattern and it was observed in 

many ecosystems and for many taxa (Marsh et al., 2017; Polito et al., 2019; Werner and 

Gilliam, 1984). The positive relationship between δ15N values and body size is commonly 

observed for piscivores (Romanuk et al., 2011). Larger fishes have a larger gape size, but also 

higher energetic demands. Consumption of larger, energy-richer and of higher trophic level 

prey becomes an obvious way to fulfill metabolic needs (Marsh et al., 2017). Ontogenetic diet 

shift is well-documented for whiting in other ecosystems, i.e., in the North Sea (Hislop et al., 

1991; Pinnegar and Polunin, 1999; Ross et al., 2016), Celtic Sea (Pinnegar et al., 2003; Rault 

et al., 2017), or Baltic sea (Ross et al., 2016) and generally occurs between 15 and 30cm. 

Ontogenetic shift probably occurs due to increase of gape size and enhanced detection and 

capture abilities allowing larger individuals to maximize their energy input through the 

consumption of larger prey. Fish do have a higher energetic content than invertebrates 

(Harmelin-Vivien et al., 2012). Similarly, even if the energetic content per unit of body mass 

is ~10 times higher for bivalves than for cephalopods (Dauvin et al. 1989, Spitz et al. 2010), 

cephalopods are heavier than bivalves, and might also be more accessible than shell-sheltered 

organisms, despite their higher mobility. The consumption of a cephalopod can thus be more 

profitable in terms of energy input.  

It is not entirely clear why δ15N values decrease slightly with fish size for larger 

whiting (>30cm) but the decrease is low (~1‰), i.e., of ~0.3 trophic level assuming a trophic 

discrimination factor of 3.4‰ (Post, 2002) and may not track a change in diet. The study site 

is shallow and presumably has high δ15N value, because denitrification in sediments increase 

the δ15N value of pore water, and consequently of the organic matter at the base of food webs 
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(Böttcher et al., 1990; Mariotti et al., 1982). Therefore, because whiting migrate only after the 

first year of life (Cohen, 1990), smaller fish with low migration ability had higher δ15N values. 

On the other hand, since isotopic ratios of the baseline vary spatially (Jennings and Warr, 

2003; Trueman et al., 2017), we can hypothesize that the decrease in δ15N for larger 

individuals does not reflect a different diet, but an artifact related to a spatially different 

baseline. As mentioned by Reddin et al., (2018), from an isotopic point of view, baseline can 

sometimes be more variable than the diet. Here, the difference between the minimal and 

maximal δ15N values kriged for queen scallops was of ~1.5 ‰ (Table 13). However variations 

may be more important if considering neighboring areas, i.e. the Western English Channel or 

northern areas in the North Sea (Jennings and Warr, 2003; Trueman et al., 2017). Assuming 

high migration abilities for larger whiting (Cohen, 1990), their isotopic ratios may reflect a 

diet in areas where baseline δ15N is markedly lower. Investigating isotopic ratios of whiting 

over a large spatial continuum, with samples from the whole English Channel and the North 

Sea could thus be useful to better understand the influence of spatial migration on fish 

isotopic ratios.  

Winter 

At the beginning of the winter period, higher prey abundances in stomach contents and 

lower vacuity rates evidenced an increase of prey uptake and feeding intensity. This was 

particularly reflected by a high abundance of T. longicornis in 15-20cm whiting stomachs. 

The large consumption of pelagic crustaceans, especially copepods, was also reported in the 

North Sea (Demain et al., 2011; Robb and Hislop, 1980). This increase may result from an 

opportunistic behavior to supply energetic demands during a nutrient-poor period, for a size 

class that is constrained in the range of prey it can access and feed on. In the EEC-SNS, 

winter nutrient concentration and temperatures were lower than in autumn (Breton, 2000; 

Carpentier et al., 2009; Morris et al., 2018). All copepods do not have the same behavioral 

response to temperature changes. For instance, T. longicornis slows down its swimming speed 

and activity during colder conditions (Moison et al., 2012) while Calanus finmarchicus is not 

affected by changing temperature conditions (Lenz et al., 2005). Consequently, increasing the 
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consumption of T. longicornis in winter would be favored, as catching this species would 

come at relatively low energy cost. Furthermore, T. longicornis has a relatively low energetic 

value per individual (Dessier et al., 2018), which may explain why it was found in large 

quantities to fulfil whiting energetic needs. 13C values obtained in winter are consistent with 

a diet based on pelagic crustaceans for small size class, then switching to benthic crustaceans 

for intermediates and pelagic fish for largest individuals. Past (Girardin et al., 2018) and 

present results confirm that Clupeidae are an abundant and accessible prey for large whiting 

in winter. During this period, Downs herring (Maucorps, 1969) and S. sprattus (Di Pane et al., 

2020) gather in very large numbers in the EEC-SNS to mate and spawn. The large abundance 

of Clupeidae in large whiting stomachs reflects that the winter spawning migration of these 

species in the EEC represents an important trophic opportunity for whiting during a nutrient-

poor period. Previous studies reported a particularly high energetic value for these species 

(Cresson et al., 2020; Spitz et al., 2010). Energy content analyzes performed on 78 species 

taken from the northeast Atlantic Ocean thus revealed that C. harengus was the prey with the 

highest energy density (Spitz et al., 2010). Nevertheless adult sprats (maturity between 7 and 

14cm, (Carpentier et al., 2009)) are smaller than adult herring (maturity between 20 and 

30cm, (Carpentier et al., 2009)), making them more accessible for large whiting despite their 

lower energy content. 

However, the overall decrease of δ15N and trophic level with fish size observed in 

winter is inconsistent with diet, highlighting the interest of coupling stomach content and 

stable isotopes analyses. This negative trend was observed for some benthic species, due to 

shifts in prey preferences, from carnivore benthic species to suspension-feeders prey (Kopp et 

al., 2015; Maxwell and Jennings, 2006; Travers-Trolet et al., 2019). However, the relative 

nature of stable isotopes values calls for a cautious interpretation of odd and unexpected 

patterns. This trend may be largely driven by unexpectedly high trophic levels (4.74 ± 0.26) 

calculated for small whiting individuals. Lower trophic levels (~2.6 – 3.1) were for example 

estimated by Jennings and van der Molen, (2015) for individuals of the same size. Thus, the 

capacity of δ15N values to reflect trophic level could be blurred by inaccurate baseline or 
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fractionation factors (Cresson et al., 2014; Mancinelli et al., 2013). Previous studies notably 

highlighted the importance of spatial factors, here the inshore-offshore gradient on the food 

web structure and consequently on species' isotopic ratios in the English Channel (Jennings 

and van der Molen, 2015; Kopp et al., 2015). Ontogenetic change in diet, as already 

discussed, and the predominance of pelagic crustaceans in the diet of smallest whiting suggest 

that small whiting do not feed on high trophic level prey in winter. Interestingly, small 

whiting (<20cm) sampled in January 2017 (i.e. one year before present sampling) at coastal 

locations close to the stations where small whiting were collected in the present work 

exhibited similarly high δ15N values (P. Cresson, unpubl. results). Thus, several hypotheses 

can be proposed to explain these unexpectedly high δ15N values consistently found in small 

whiting.  

One of the well-known limitations of stomach contents is the impossibility of 

identifying soft-bodied prey, such as fish eggs, due to their rapid digestion (Buckland et al., 

2017; Hyslop, 1980). Fish eggs may have high δ15N values, sometimes even higher than their 

mother (Vander Zanden et al. 1998). The nitrogen pool present in eggs, and in particular in 

the yolk sac, is inherited from their parents (Vander Zanden et al. 1998). A previous study 

measured high δ15N values (~10 to 17‰) for Downs herrings caught in their feeding grounds 

in the northern North Sea, i.e., in a remote location where baseline δ15N value may be well 

higher than in the SNS (Trueman et al., 2017). We then first hypothesized that increased δ15N 

values in small whiting might result from the consumption of eggs laid by Downs herring 

females that fed in the northern feeding ground. Since fish eggs are lipid-rich (Nielsen et al., 

2019), their consumption would be largely beneficial, notably as eggs are abundantly laid on 

the bottom by spawning herring females. This could represent a major though very limited in 

time bonanza, as already observed for other species and in other environments (Fox et al., 

2012; Nielsen et al., 2019). Nevertheless, preliminary results obtained on three females and 

their eggs sampled in November 2019 in the EEC did not allow confirming this hypothesis, 

since isotopic ratios measured in herring muscle (δ15N = 11.67 ± 1.33‰) and eggs (11.44 ± 

0.58‰) were not high enough to explain nitrogen enrichment in small whiting (P. Cresson, 

unpubl. data). Future studies based on a larger sample size, and including a simultaneous 



Chapitre 4 : Variation saisonnière et ontogénique de l’alimentation du merlan 
 

143 
 

collection of herring adults, juveniles and eggs are nonetheless needed to ascertain the 

consumption of eggs by small whiting, and to exclude interannual variability in the isotopic 

ratios of herring in the EEC-SNS.  

Another possible explanation of these high δ15N values in small whiting can be linked 

to local specificities. Small whiting were collected in winter at very coastal locations, close to 

the outfalls of rivers Somme (in the bay of Somme) and Aa, off the city of Gravelines (Figure 

20). Catchments of these two rivers cross zones of intense agricultural activity, and pass along 

mid-populated cities (Tappin and Millward, 2015). Several papers already demonstrated that 

the integration of runoff from agricultural or urbanized areas leaf to increase nitrogen isotopic 

ratio in consumers (McClelland et al., 1997). Jennings and van der Molen, (2015) also 

estimated high δ15N values for coastal queen scallops, as a result of a positive relationship 

between estimated δ15N and minimum bottom salinities.  

In addition, Gravelines hosts a fish farm 

(https://www.gloriamarisgroupe.com/aquanord/?lang=en), raising 1 800 tons per year of 

gilthead sea bream (Sparus aurata) and sea bass (Dicentrarchus labrax). Integration of fish 

farm effluents may have also increased the δ15N values of the surrounding food webs, notably 

as a result of the integration of fish feces (Yokoyama et al., 2006). Isotopic ratios of raised 

fish are higher than wild counterparts (Serrano et al., 2007). Here, the integration of feces 

derived from predatory fishes may locally increase δ15N baseline values, and explain higher 

δ15N values of small whiting observed in the present study. Unfortunately, no information on 

isotopic ratios of coastal queen scallops could be collected as the survey trawl could not be 

operated in shallow waters. Thus, as kriging is directly dependent upon input data, local 

influences on queen scallops isotopic ratios could not be efficiently captured, and may have 

induced an overestimation of small whiting δ15N values and trophic levels. Interestingly, 

estimation of trophic level was associated with highest uncertainties at coastal locations in the 

model of Jennings and van der Molen, (2015), as a result of the effect of salinity on baseline 

δ15N ratios. The high concentration of juveniles in coastal areas, and their limited movement 
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abilities may explain why this influence of terrigenous or fish farm derived nitrogen would 

primarily affect the smallest size class. 

Stomach content analysis provides short-term information about the integrated diet, 

from hours to days (Hyslop, 1980; Nielsen et al., 2018). Stable isotopes analysis provides 

information on assimilated diet at a longer time scale than stomach contents, but varies 

according to the lifecycle of species. A meta-analysis carried out on several taxa revealed that, 

in general, turnover rate differs between juveniles and adults. Stable isotopes ratios change 

due to growth and metabolic replacement associated with a change in diet were observed 

between juveniles and adults (Vander Zanden et al., 2015). These authors have developed an 

equation to estimate the turnover rate according to the body mass (proxy of the size) and to 

the type of species (endotherm vs. ectotherm) and tissue. Tissues characterized by a quick 

turnover provide the most recent dietary information. Using this equation, the turnover rate 

was estimate to ~45 days for juveniles (15 g average mass) which is consistent with the 

turnover rate estimated for cod, another gadoid species (Ankjærø et al., 2012). We then admit 

that juveniles ‘isotope ratios may reflect feeding during the collection season (autumn or 

winter). For adults (weighing 508 g on average), the turnover rate was of about three months, 

consistently with the expected turnover of adult fish (Hesslein et al., 1993; McIntyre and 

Flecker, 2006; Nielsen et al., 2018). Measured isotopic ratios may partly result from dietary 

elements integrated in the tissues before the sampling season, and away from EEC, due to 

movement abilities of adult whiting (Cohen, 1990). However, isotopic integration of diet has 

to be viewed from a dynamic point of view. Addressing the seasonal (i.e. in autumn and 

winter) and spatial (i.e. over the potential area covered by whiting over a three months period) 

variability of prey isotopic ratios would also be needed. Finally, since the integration of 

isotopes in tissues is dynamic, additional studies are necessary to know precisely the rate at 

which isotopes are incorporated into whiting’s muscle and the discrimination factor between 

tissues and diet (Martínez del Rio and Carleton, 2012). It should also be noted that the method 

used to estimate turnover rates does not distinguish between isotopes (δ13C, δ15N). However, 

several studies have shown that for fish, the turnover rate of δ13C is faster than that of δ15N 

due to different catabolic processes operating on the various biochemical constituents of 
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tissues (amino acids, proteins, lipids (Buchheister and Latour, 2010; Guelinckx et al., 2007; 

Matley et al., 2016)). Consequently, both δ13C and δ15N for the same species inform about 

diet at different time scales, highlighting the importance of considering the turnover rate to 

know when that diet has been assimilated for a better understanding of species diet.  

This study has led to a better understanding of whiting trophic ecology. Despite slight 

variations according to seasons, results obtained for the autumn period are consistent with 

previous results obtained from stable isotopes and stomach content analyzes in autumn in the 

same area but in different year (Cachera et al., 2017; Kopp et al., 2015), highlighting trophic 

consistency through years for this species. Results obtained from both stable isotopes, and 

stomach content confirmed that the high trophic position of whiting allows this species to 

benefit from benthic and pelagic pathways in the EEC, explaining its high biomass (Rooney et 

al., 2006). The confirmation of the ontogenetic change of diet for whiting confirms the need 

for a better consideration of this aspect of the dietary changes in this species (Rudolf and 

Rasmussen, 2013).  

Several research perspectives emerge from this study. First, although our work 

focused on two seasons (autumn and winter), future studies could extend these analyzes to 

spring and summer. Higher temperature and productivity during these seasons may thus drive 

different ecosystem functioning patterns and trophic behaviors. Second, one could investigate 

the major effects of intraspecific diet variations on ecosystem functioning, which are 

commonly overlooked (Araújo et al., 2011; Clegg et al., 2018). In addition, this study 

considered 5cm-size class as homogeneous but discrepancies may also occur between 

individuals of the same class. Future studies could investigate these variations, and their 

potential effect on ecosystem functioning. The effects of ontogenetic variation could also be 

integrated in ecosystem models, such as those currently being implemented in the EEC, e.g., 

Atlantis (Girardin et al., 2018), or OSMOSE (Travers-Trolet et al., 2019), thereby increasing 

their capacity to capture the complexity of marine ecosystems and to inform fisheries 

management (Coll et al., 2016).  
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Data Availability 

All raw data, fish biometry, stable isotope ratios and stomach contents are freely 

available online in the Seanoe repository at https://doi.org/10.17882/72233  
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Individual isotopic specialization in four fish species: 
importance of ontogenetic and seasonal considerations5 

 

Abstract 

In a population, individuals may differ in resource and habitat use. The phenomenon 

by which individuals consume a small subset of resources used by the population was called 

« individual trophic specialization ». Levels of individual specialization and variations 

according to seasons (autumn vs winter) and ontogeny were quantified in four marine fish 

species using stable isotopes of tissues with different turnover rates. For both 15N and 13C 

axes of the population niche, these species were mainly generalist and composed of specialist 

individuals (type B generalist). However, the degree of specialization varies according to the 

intensity of intra- and interspecific competition, ecological opportunity, but also phenotypic 

variations between individuals resulting in different physiological requirements according to 

ontogeny. The degree of individual specialization widely varies according to ontogeny for 

S. scombrus, particularly on the 13C axis. At this period, high density levels of juveniles 

increased inter-individual variation along the 13C axis through resource partitioning. On the 

contrary for adults, we hypothesize that due to the reduction of ecological opportunity, 

individuals will expand their niche along this axis. However, for mobile species, like 

S. scombrus, we must be vigilant with regard to the spatial variations of baseline values. The 

consideration of individual trophic specialization according to seasonality and ontogeny 

appears necessary for a better understanding of the structure and functioning of the 

ecosystem.  

Keys words: Eastern English Channel – stable isotopes – competition – ecological 

opportunity – niche variation hypothesis  

                                                           
5 Ce chapitre est le résultat d’une collaboration entre l’Unité Halieutique de Manche-mer du 
Nord de l’Ifremer (France) et l’Université de Waterloo (Ontario – Canada). 
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Introduction 

The concept of ecological niche is central to the understanding of communities’ structure 

and functioning (Bearhop et al., 2004; Hutchinson, 1957; Ingram et al., 2018; Newsome et al., 

2007). Hutchinson, (1957) formalized the ecological niche concept as an n dimensional 

hypervolume, the n axes of which represent the biotic and abiotic factors of the species 

environment. Some of these axes reflect trophic position and habitat use, so the ecological 

niche concept is key to study population dynamics and ecological interactions (Newsome et 

al., 2007).  

Within a population, conspecific individuals may differ in resource use. The total niche 

includes both within and between individuals dietary shifts (Roughgarden, 1972). Individual 

niche variation in resource use is widespread in many taxa and it has important implications 

for population and community ecology (Araújo et al., 2011; Bolnick et al., 2011, 2003; 

Devictor et al., 2010; Toscano et al., 2016). Individuals may consume only a small subset of 

the overall resources available to the population to which they belong, a phenomenon referred 

to as « individual specialization » (Bolnick et al., 2003). In ecology, understanding individual 

niche specialization gives insights into prey-predator interactions, and community dynamics, 

individuals’ fitness (Matthews and Mazumder, 2004), and eventually the overall structure and 

functioning of ecosystems (Toscano et al., 2016).  

Several hypotheses can explain these variations. The niche variation hypothesis 

(NVH) states that populations with wider niches should exhibit higher between-individual 

trophic variation or individual specialization relative to populations with narrower niches. 

According to this theory, the co-occurrence of competing species leads to niche segregation 

onto a narrower variety of resources (Araújo et al., 2011; Bolnick et al., 2007; Maldonado et 

al., 2017; Van Valen, 1965). The resources diversity hypothesis (i.e. ecological opportunity) 

states that local variety of resources promotes niche expansion and divergence among 

populations (Araújo et al., 2011; Costa‐Pereira et al., 2019a; Newsome et al., 2015). Hence, 

the magnitude of the between-individuals dietary variations depends on trophic relationships, 
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such as the degree of intra- and interspecific competition, ecological opportunity and 

predation (Araújo et al., 2011) but also on individual phenotypes or individual personality (i.e. 

behaviour, Toscano et al. 2016).  

In trophic ecology, individuals of the same species have often been considered 

ecologically equivalent, ignoring the role of individuals in the structure and dynamics of the 

food web. Ontogeny is an important factor promoting trophic variations between species 

(Werner and Gilliam, 1984). Understanding ontogenetic niche shifts provides a better 

understanding of community structure and dynamics. A population's niche is dynamic due to 

trophic interactions (i.e intra and interspecific competition, predation), or resource availability 

(i.e. ecological opportunity). Furthermore, it is also relevant to study the seasonal variations of 

niches because seasonal variations in temperature or nutrient availability can drive fish 

migrations or prey availability, also affecting trophic relationships (Costa-Pereira et al., 2017).  

Historically, individual trophic specialization has been studied using stomach content 

analyses providing information about within and between-individuals trophic variations 

(Bolnick et al., 2010, 2003). However, this method only provides a snapshot of trophic 

interactions (Hyslop, 1980). More recently, stable isotopes have been used to study trophic 

specialization. Several methods exist for the quantification of individual trophic specialization 

using stable isotopes. It is possible to use metabolically inert tissues such as feathers or 

whiskers as they can be sequentially sampled to provide a long term time series of individual 

diet (de Lima et al., 2019; Jaeger et al., 2010; Maldonado et al., 2019; Newsome et al., 2015). 

However, since fish are difficult to recapture, the use of tissues with different turnover rates 

appeared appropriate because tissues integrate dietary information over different temporal 

periods (Araújo et al., 2007; Bond et al., 2016; Martínez del Rio et al., 2009; Matich et al., 

2011). Because isotopic values of tissues reflect the diet over the period during which the 

tissue was synthesized, tissues with different turnover rates provide dietary information over 

different temporal periods (Bauchinger and McWilliams, 2009; Dalerum and Angerbjörn, 

2005; Hesslein et al., 1993; Hobson and Clark, 1992; Tieszen et al., 1983). The comparison of 

isotopic values of several tissues with different turnover rates provides insight into the 
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temporal consistency of an individual’s diet and its individual trophic specialization (Bearhop 

et al., 2004; Bond et al., 2016; Matich et al., 2011). 

The overall objective of this study is to investigate the individual specialization of four 

commercial fish species (Pleuronectes platessa, Solea solea, Scomber scombrus and 

Trachurus trachurus) commonly harvested in the Eastern English Channel (EEC) and the 

Southern part of the North Sea (SNS). We investigated to that purpose the individual trophic 

variation of these four species with stable isotopes measured on tissues varying in turnover 

rate. The comparison of individual specialization between species sharing the same habitat 

(two benthic and two pelagic species) and the same diet (Cachera et al., 2017) informs on the 

effect of interspecific competition on the individual specialization of these species. The effect 

of ontogenetic and seasonal variations on individual specialization will be given particular 

attention. Seasonal variations, affect the intensity of intra- and interspecific competition, the 

abundance of available resources (i.e. ecological opportunity) and eventually the individual 

trophic specialization and these will be investigated by comparing results obtained from 

samples collected in winter and autumn.  

 

Material and methods 

Study area and sampling 

This study focused on the Eastern English Channel (EEC) and the Southern part of the 

North Sea (SNS), shallow ecosystems of ecological and economic importance subject to 

global change and strong anthropogenic pressures (Halpern et al., 2008; Tappin and Millward, 

2015), of which fisheries are particularly important. These ecosystems are subject to seasonal 

variations of temperature and productivity (Carpentier et al., 2009; Morris et al., 2018). These 

variations may cause changes in the structure or composition of the assemblages (Gibert, 

2019; Olivier et al., 2019). The shallow depth of these ecosystems (average sampling depth 

:32m) allows important exchanges of energy and matter between the benthic and pelagic 

compartments (Cresson et al., 2020; Giraldo et al., 2017; Kopp et al., 2015).  
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Fish were collected during two bottom trawl surveys conducted in the EEC-SNS 

(Figure 26). The two surveys were the CGFS (Channel Ground Fish Survey) and the IBTS 

(International Bottom Trawl Survey) that occurred respectively in autumn 2017 and winter 

2018, both onboard of the R/V Thalassa (Travers-Trolet 2017, Verin 2018). Following the 

standard IBTS protocols (ICES 2004), fish sampling was performed by towing a 36/47 

Grande Ouverture Verticale (GOV) bottom trawl for 30 minutes during daylight at a constant 

speed of 4 knots. The sampling scheme is spatially stratified by subdividing the area into 1° 

longitude × 0.5° latitude rectangles. Following their capture, all fish were sorted, identified, 

weighed, and a subsample was measured. As few S. solea individuals were collected during 

the IBTS 2018 survey, the sampling was completed with individuals collected by professional 

fishermen. The sampling carried out by professional fishermen was slightly different, since 

these fish were initially collected for the DC-MAP framework (i.e., data collection multi-

annual programme), a European Union framework for the collection and management of 

fisheries data. The GPS position of these fish was not known. A total of 564 individuals 

belonging to 4 species (P. platessa, S. solea, T. trachurus and S. scombrus) were collected for 

analyses and kept frozen until laboratory analyses.  
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Figure 26 : Location of sampled stations in the Eastern English Channel (EEC) and southern part of the North Sea (SNS) for all species 
combined and for each species separately (Plaice = Pleuronectes platessa. Sole = Solea solea. Atlantic mackerel = Scomber scombrus. Horse 
mackerel = Trachurus trachurus). Squares represented fish sampled in autumn 2017 while circles represented fish sampled in winter 2018.  
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We additionally collected samples of queen scallop (Aequipecten opercularis), a 

suspension-feeding bivalve, and of a copepod (Calanus helgolandicus), which were used as 

proxies of benthic and pelagic trophic baselines, respectively (Table 16). Bivalves were 

sampled together with fish with the GOV bottom trawl whereas copepods were collected with 

a WP2 plankton net (200µm mesh size). We chose to use primary consumers rather than 

producers as trophic baselines, since isotopic ratios of primary producers are highly 

temporally variable, which blurs the interpretation of stable isotope analysis results when 

predators integrate the isotopic signature of their diet over several months (Jennings and van 

der Molen, 2015; Jennings and Warr, 2003).  

In the laboratory, fish were thawed and accurately measured (total length, to the 

nearest mm). Heart and dorsal (fish) or adductor (bivalves) muscle without skin (~ 2g wet 

mass) were dissected, stored frozen and then freeze-dried for at least 24h. Because isotopic 

values of tissues reflect the diet over the period during which the tissue was synthesized, 

tissues with different turnover rates provide dietary information over different temporal 

periods (Bauchinger and McWilliams, 2009; Dalerum and Angerbjörn, 2005; Hesslein et al., 

1993; Hobson and Clark, 1992; Tieszen et al., 1983). Heart tissues are considered to have a 

relatively shorter turnover rate than muscle tissues (Ankjærø et al., 2012; Guelinckx et al., 

2007; Sweeting et al., 2005). 

Copepods individuals were sorted and identified under a binocular microscope and 

pooled by sampling stations. However, individuals from several close stations were pooled 

when biomass from a single station was not sufficient to perform isotopic ratios analysis. All 

samples (fish muscle, A. opercularis and copepods) were ground into a homogeneous powder 

(~ 1g dry mass) with a mixer mill for isotopic ratios analysis. 
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Table 16 : Details of sampling. For each survey: number (n) and depth (mean ± sd. min – max) of sampling stations. Benthic and pelagic 
baseline corresponds to isotopic values of benthic (A. opercularis) and pelagic (C. helgolandicus) source used for the calculation of trophic level. 
1* is the sampling by professional fishermen.   

Survey Period n 
station 

Depth (m) Aequipecten opercularis 
(Benthic baseline in ‰) 

Calanus helgolandicus 
(Pelagic baseline in ‰) 

mean ± sd min - max Carbon Nitrogen Carbon Nitrogen 
CGFS 2017 Autumn 2017 38 28 ± 12 10 - 69 -18.00 ± 0.61 8.70 ± 0.89 -17.91 ± 0.87 10.13 ± 1.22 
IBTS 2018 Winter 2018 18 + 1*  38 ± 10 23 - 51 -17.56 ± 0.33 7.71 ± 0.77 -19.82 ± 0.59 9.15 ± 1.94 
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Stable isotope analysis 

Nitrogen isotopic ratios (δ15N) are used to estimate the trophic level of consumers, 

because consumers are enriched in 15N relative to their prey (Peterson and Fry, 1987; Post, 

2002). In contrast, carbon isotopic ratios (δ13C) are used to identify the sources of organic 

matter fueling trophic pathways since there are little changes of δ13C values between each 

trophic level (less than 1‰). Carbon and nitrogen stable isotopes (13C and 15N) provide 

information on both resource use (bionomic axe) and habitat use (scenopoetic axe). The 

comparison of muscle and heart stable isotope values is possible because of their similar 

trophic discrimination factor (TDF), the isotopic difference between a consumer and its diet, 

in particular for 15N values (Ankjærø et al., 2012; Pinnegar and Polunin, 1999; Wilson and 

Poe, 1974). We define isotopic specialists as individuals, the tissues of which have similar 

isotopic compositions despite different turnover rates. However, we should keep in mind that 

individuals can be dietary generalist (i.e. feeding on multiple type of resources) but isotopic 

specialist if they feed on the same resource mixture at all time (Martínez del Rio et al., 2009). 

Populations with a wide niche width may be composed of generalist individuals, all exploiting 

a wide range of resources (Type A generalist, WIC>BIC), or of specialist individuals, each 

specializing on different but narrow resources (Type B generalist, WIC<BIC) (Bearhop et al., 

2004; Grant et al., 1976; Van Valen, 1965). 

Isotopic ratios were analyzed using a Thermo Delta V isotope mass ratio spectrometer, 

coupled with a Carlo Erba NC 2500 elemental analyzer. Ratios were expressed with the 

classical δ notation, 

𝛿𝑋 = ( 𝑅𝑠𝑎𝑚𝑝𝑙𝑒𝑅𝑠𝑡𝑎𝑛𝑑𝑎𝑟𝑑 − 1) × 103, 

where X is 13C or 15N, and R the ratio 13C/12C or 15N/14N respectively. Vienna Pee Dee 

belemnite and atmospheric N2 were used as the standard for 13C and 15N. Uncertainties of 

measurements were verified on repeated analyses of internal standards of acetanilide and were 

lower than 0.28‰ for 13C and 15N values.  
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δ15N values are a relative proxy of the consumers’ trophic position (Post, 2002). The 

trophic level of fish was calculated following Post, (2002) equation:  

𝑇𝐿𝑖 = 𝑇𝐿𝐵 +  𝛿15  𝑁𝑖 − 𝛿15  𝑁𝐵  𝑇𝐷𝐹    ,  
where TLB represents the trophic position of the trophic baseline, and set to a value of 2, the 

theoretical trophic level of primary consumers. δ15
Ni and δ15

NB are the nitrogen isotopic 

ratios of fish and trophic baseline, respectively. Benthic and pelagic invertebrates were used 

to estimate the trophic level of benthic and pelagic fish respectively. TDF, the Trophic 

Discrimination Factor, has been set to 3.4, following most classical approaches (Cabana and 

Rasmussen, 1994; Minagawa and Wada, 1984). It is well know that isotopic ratios of the 

baseline vary spatially (Jennings and van der Molen, 2015; Jennings and Warr, 2003; Reddin 

et al., 2018; St. John Glew et al., 2019; Trueman et al., 2017). A station-specific baseline 

value was used to take into account the spatial variability of isotopic ratios (Table 17, Figure 

27). As A. opercularis samples could not be collected at all stations where fish were collected, 

missing δ15N values were calculated with a geostatistical interpolation of baseline δ15N values 

developed by Kopp et al., (2015), and using A. opercularis isotopic ratios obtained in the 

present and previously published (Jennings and Warr, 2003) and unpublished studies (P. 

Cresson unpubl. data). The dependency of covariance on distance between two sampling sites 

was modelled using a non-linear regression based on weighted least squares. The weight is the 

number of pairs of points per distance intervals. Spatial covariance in δ15N was best described 

by a Gaussian model of distance with adjR2= 0.99. 

  



Chapitre 5 : La spécialisation individuelle isotopique 
 

158 
 

 

Figure 27 : Location of fish (orange crosses) and Aequipecten opercularis (green crosses) 
sampling stations by this, but also previous studies (Jennings and Warr, 2003, P. Cresson 
unpubl. data). An interpolation of A. opercularis’ δ15N values was performed to obtain 
baseline isotope ratios at all stations where fish were collected (see the method in the material 
and method section). 
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Table 17 : Geographic coordinates of the fish sampling stations for both seasons (autumn and 
winter). HaulNum corresponds to the number of the sampling station. δ15N baseline 
corresponds to interpolated δ15N isotopic ratios of A. opercularis at all stations where fish 
were collected. Since we do not have the GPS coordinates of the fish collected by the 

professional fishermen, the average of all interpolated 15N isotopic ratios was attributed to 
these fish. 

Season HaulNum Latitude Longitude 15N  
baseline 

Autumn 

V0391 50.7659 1.5579 7.90 
V0392 50.9190 1.6225 8.06 
V0393 50.8657 1.3483 7.98 
V0396 50.9589 1.0844 8.25 
V0397 50.6612 1.008 7.60 
V0398 50.7961 0.8752 7.53 
V0399 50.8758 0.9194 7.82 
V0401 50.5627 0.6699 7.52 
V0402 50.5349 0.8818 7.63 
V0405 50.3576 0.6425 7.65 
V0409 50.5796 1.4347 7.87 
V0410 50.6573 1.5432 7.89 
V0412 50.476 1.4435 8.03 
V0414 50.5946 1.5217 7.91 
V0416 50.3071 1.1854 8.10 
V0417 50.1913 1.1707 8.24 
V0418 50.0062 1.2156 8.35 
V0419 50.1149 1.4061 8.55 
V0423 49.9846 0.8444 7.44 
V0424 49.9049 0.5842 7.51 
V0431 49.6407 0.0811 7.47 
V0434 49.3594 -0.1594 8.69 
V0435 49.4391 -0.2159 8.68 
V0437 49.6533 -0.1576 7.79 
V0438 49.9106 -0.0617 7.48 
V0443 50.7565 -0.1111 8.08 
V0444 50.7661 -0.2372 7.93 
V0447 49.4159 -0.5504 8.73 
V0449 49.7842 -0.5057 7.31 
V0452 50.547 0.0607 7.49 
V0459 50.5813 -0.4261 7.48 
V0464 50.0388 -1.276 7.06 
V0467 49.9598 -0.6401 6.92 
V0472 49.5139 -1.227 7.89 
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V0473 49.5741 -1.0801 7.76 
V0475 49.4242 -0.9885 7.41 
V0477 49.4566 -0.3769 8.79 
V0478 49.4547 -0.6062 8.64 

Winter 

W0001 50.334 1.3476 8.28 
W0002 50.335 1.1158 7.90 
W0003 50.377 0.7529 7.64 
W0011 49.8446 0.1937 7.57 
W0012 50.2972 0.3968 7.22 
W0013 50.5358 0.3391 7.54 
W0019 50.5617 0.7342 7.53 
W0020 50.6079 1.4581 7.86 
W0021 50.7785 1.5097 7.87 
W0029 51.0226 1.7957 8.22 
W0030 51.1217 2.1776 8.31 
W0031 51.3923 2.2799 8.26 
W0133 51.663 2.1691 8.21 
W0134 51.6743 1.8603 8.32 
W0135 51.9535 1.8293 8.04 
W0140 51.3344 2.1024 8.29 
W0142 51.0517 1.2337 8.32 
W0144 50.1568 0.9737 7.53 
PRO - - 7.90 

 

Data analysis 

 Generalized linear models (GLM) with Gaussian distribution and identity link 

functions were used to examine the differences between ontogeny (i.e. juvenile or adult), 

seasons (i.e. autumn or winter), tissues (i.e. heart or muscle) and interactions between 

ontogeny and tissues and seasons on the 13C and 15N values of the different species. The 

separation between juveniles and adults was based on the size at maturity of the different 

species (Travers-Trolet et al., 2019). The normality of residuals was tested by examining the 

characteristic Quantile-Quantile (QQ) plot (Zuur et al., 2007).  

The total niche width (TNW) of a population is composed of two components: the 

within-individual component (WIC) and the between-individual component (BIC). The WIC 

is the average breadth of resource used by each individual in the population while the BIC is 

the variation among individuals in average resource use. The ratio WIC/TNW was used as a 
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measure of individual isotopic specialization (Bolnick et al., 2003). This index varies from 0 

when all individuals are specialist to 1, when all individuals of a generalist population are 

generalist. WIC and BIC values were calculated with an analysis of variance (anova) where 

stable isotope values depended on the tissue type and individuals were considered as a 

random effect to account for the two measurements (on heart and muscle) on the same 

individual (Bond et al. 2016). BIC is the mean sum of squares of the ‘individual’ factor, 

measuring the variability between individuals. WIC is the residual mean sum of squares 

measuring the variability within individuals.  

𝐵𝐼𝐶 =  𝑛 ∑ (𝑦�̅� − 𝑦 ̅)² 𝑚𝑖=1𝑚 − 1   
𝑊𝐼𝐶 = [∑ ∑ (𝑌𝑖𝑗 −  𝑦�̅�)²]𝑛𝑗=1𝑚𝑖=1 𝑚(𝑛 − 1)  , 

where y represents 13C or 15N values, i is an individual, j is any tissue, m is the total number 

of individuals and n the total number of tissues (=2). The TNW is the sum of the WIC and the 

BIC. Individual specialization was studied along two niche axes, the 15N and the 13C. 

Hence, WIC and BIC values were calculated both on 13C values and 15N values. Indeed, 

species can be highly specialized on 15N but not on 13C axis of the niche, and conversely. 

(de Lima et al., 2019; Hanson et al., 2015; Ingram et al., 2018; Jaeger et al., 2010). The 

individual specialization was calculated at the scale of the species, but also according to 

ontogeny and seasons.  

A species’ trophic niche region is defined as a specific region on n dimensional space 

in which X has a probability alpha to be found (Swanson et al., 2015). Uncertainty was 

accounted for in a Bayesian framework. Bayesian elliptical niche region containing 95% of 

the data were produced following the procedure of Jackson et al., (2011) based on means and 

covariance of stable isotope values. Niche overlap was used to measure the extent to which 

species overlap with one another in the resource they consume, and it was here considered as 

a proxy of interspecific competition (Abrams, 1980; Schoener, 1974). Here, niche overlap 
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was the probability that a randomly drawn individual from species A will be found within the 

niche region of species B (Swanson et al., 2015). The probability of overlap was 

approximated stochastically by generating random draws by a Monte Carlo algorithm from 

the distribution of species A and counting the fraction of them which fall in the niche region 

on species B. This concept is directional because overlap between species A and species B is 

different to overlap of B on A (Swanson et al., 2015). 

𝑂 (𝐴𝐵) = Pr(𝑋𝐴  ∈  𝑁𝑅 (𝐵)) , 
where XA is the isotope measurement for an individual from a species A. NR is the 

niche region defined as a specific region of n dimensional space in which X has a probability 

alpha to be found ( was set at 95%). Percentages of overlap were calculated through the 

Monte Carlo method to bootstrap the same number of samples for each fish. The procedure 

was repeated 1000 times. Niches region and overlap were based on 15N and 13C values for 

both tissues, seasons and life stage. The probability of overlap between two niches was set to 

95% and was estimated using a Bayesian framework in the package nicheROVER (Swanson 

et al., 2015).  

Analyses and figures were performed with R version 3.6.1 (R Core Team, 2019) using 

the packages “ggplot2” (Wickham, 2016), mapdata (Becker and Wilks, 2018), akima (Akima 

and Gebhardt, 2016), GISTools (Brunsdon and Chen, 2014) and nicheROVER (Lysy et al., 

2014). 

 

Results 

Mean isotopes values measured for fish displayed 2‰ range for 13C (-18.69 ± 0.96 

for T. trachurus to -16.72 ± 0.93 for S. solea) and a 1‰ range for 15N (13.49 ± 1.14 for 

P. platessa to 14.96 ± 1.45 for S. solea, Table 18). For all species but T. trachurus, 15N 

values differed according to seasons (Table 19). Mean 15N values were higher in winter than 
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in autumn (Table 18). Trophic level calculations, taking into account spatial variations of 

baseline 15N values, revealed that the trophic level ranged from 3.66 ± 0.35 for P. platessa to 

4.11 ± 0.42 for S. scombrus. 

Isotopic niche analyses carried out on the two tissues, heart and muscle both seasons 

and size classes combined revealed a strong niche overlap between the two pelagic species, 

S. scombrus and T. trachurus (%overlap ≃ 94%) indicating a strong interspecific competition 

between these species (Table 20, Figure 28). The overlap between the two benthic species, 

P. platessa and S. solea was also important (%overlap > 70%), although not to the same 

extent as for the two pelagic species. The lower overlap for benthic species was mainly due to 

the higher values of 15N of S. solea than P. platessa. Finally, there was a non-negligible 

overlap between benthic and pelagic species ranging from 37.61% (overlap of S. scombrus’ 

niche into those of S. solea) to 52.93% (overlap of S. solea niche onto those of T. trachurus).  
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Table 18 : Number of sampled individuals (n), size range (mm), carbon and nitrogen stable isotopes values (mean ± sd in ‰) for both tissues and 
each tissue separately, and trophic level (mean ± sd) for each species. Results were presented for both seasons combined and for each season 
separately. 

Species Season Lifestage n 

Size 
range 
(mm) 
min-
max 

13C (‰) 
mean ± sd 

15N (‰) 
mean ± sd Trophic 

level 
mean ± sd Muscle + 

heart 
Heart Muscle Muscle + 

Heart 
Heart Muscle 

Pleuronectes 

platessa 
(Linnaeus. 

1758) 
European 

plaice 
PLEUPLA 

Autumn + 
winter 

Juveniles 
+ adults 

150 
109 - 
501 

-16.95 ± 
0.79 

-17.23 ± 
0.79 

-16.67 ± 
0.69 

13.49 ± 
1.14 

13.43 ± 
1.15 

13.55 ± 
1.13 

3.66 ± 0.35 

Juveniles 79 
109 - 
269 

-16.88 ± 
0.80 

-17.10 ± 
0.80 

-16.66 ± 
0.73 

14.00 ± 
1.03 

13.97 ± 
1.05 

14.03 ± 
1.01 

3.81 ± 0.31 

Adults 71 
270 - 
501 

-17.03 ± 
0.78 

-17.37 ± 
0.76 

-16.68 ± 
0.64 

12.93 ± 
0.98 

12.84 ± 
0.95 

13.02 ± 
1.01 

3.48 ± 0.31 

Autumn 

Juveniles 
+ adults 

70 
109 - 
501 

-16.76 ± 
0.71 

-17.06 ± 
0.67 

-16.47 ± 
0.63 

12.97 ± 
1.04 

12.77 ± 
0.94 

13.16 ± 
1.10 

3.48 ± 0.31 

Juveniles 26 
109 - 
264 

-16.44 ± 
0.73 

-16.70 ± 
0.71 

-16.18 ± 
0.67 

13.47 ± 
1.10 

13.22 ± 
1.02 

13.72 ± 
1.15 

3.63 ± 0.31 

Adults 44 
270 - 
501 

-16.95 ± 
0.63 

-17.27 
±0.57 

-16.63 ± 
0.54 

12.67 ± 
0.87 

12.50 ± 
0.78 

12.83 ± 
0.94 

3.39 ± 0.27 

Winter 

Juveniles 
+ adults 

80 
115 - 
388 

-17.11 ± 
0.82 

-17.38 ± 
0.85 

-16.85 ± 
0.69 

13.95 ± 
1.02 

14.01 ± 
1.00 

13.89 ± 
1.05 

3.81 ± 0.31 

Juveniles 53 
115 - 
269 

-17.09 ± 
0.74 

-17.30 ± 
0.78 

-16.89 ± 
0.64 

14.26 ± 
0.89 

14.33 ± 
0.87 

14.18 ± 
0.91 

3.90 ± 0.26 

Adults 27 
270 - 
388 

-17.15 ± 
0.97 

-17.54 ± 
0.99 

-16.76 ± 
0.79 

13.35 ± 
1.01 

13.38 ± 
0.96 

13.31 ± 
1.07 

3.63 ± 0.33 
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Scomber 

scombrus 
(Linnaeus. 

1758) 
Atlantic 
mackerel 

Autumn + 
winter 

Juveniles 
+ adults 

126 
158 - 
475 

-18.61 ± 
0.92 

-18.71 ± 
0.68 

-18.51 ± 
1.10 

14.87 ± 
1.39 

15.31 ± 
1.35 

14.42 ± 
1.29 

4.11 ± 0.42 

Juveniles 84 
158 - 
287 

-18.45 ± 
0.79 

-18.78 ± 
0.69 

-18.13 ± 
0.76 

14.83 ± 
1.43 

15.24 ± 
1.41 

14.42 ± 
1.33 

4.10 ± 0.44 

Adults 42 
290 - 
475 

-18.92 ± 
1.07 

-18.87 ± 
0.64 

-19.28 ± 
1.28 

14.94 ± 
1.32 

15.46 ± 
1.21 

14.43 ± 
1.23 

4.14 ± 0.37 

Autumn 

Juveniles 
+ adults 

39 
158 - 
475 

-19.00 ± 
1.14 

-18.69 ± 
0.88 

-19.32 ± 
1.28 

14.44 ± 
1.70 

14.78 ± 
1.78 

14.11 ± 
1.55 

3.94 ± 0.52 

Juveniles 19 
158 - 
285 

-18.84 ± 
0.94 

-19.10 ± 
0.94 

-18.58 ± 
0.87 

13.34 ± 
1.31 

13.52 ± 
1.36 

13.17 ± 
1.29 

3.61 ± 0.43 

Adults 20 
292 - 
475 

-19.16 ± 
1.29 

-18.29 ± 
0.61 

-20.03 ± 
1.22 

15.49 ± 
1.31 

15.98 ± 
1.24 

15.00 ± 
1.23 

4.25 ± 0.38 

Winter 

Juveniles 
+ adults 

87 
206 - 
368 

-18.43 ± 
0.74 

-18.72 ± 
0.57 

-18.15 ± 
0.78 

15.06 ± 
1.19 

15.55 ± 
1.02 

14.57 ± 
1.14 

4.19 ± 0.34 

Juveniles 65 
206 - 
287 

-18.34 ± 
0.71 

-18.68 ± 
0.57 

-18.00 ± 
0.67 

15.27 ± 
1.14 

15.75 ± 
0.97 

14.79 ± 
1.10 

4.24 ± 0.33 

Adults 22 
209 - 
368 

-18.71 ± 
0.76 

-18.83 ± 
0.56 

-18.59 ± 
0.91 

14.45 ± 
1.12 

14.98 ± 
0.98 

13.91 ± 
1.01 

4.03 ± 0.33 

Solea solea 
(Linnaeus. 

1758) 
Common sole 

SOLESOL 

Autumn + 
winter 

Juveniles 
+ adults 

149 
102 - 
408 

-16.72 ± 
0.93 

-17.09 ± 
0.89 

-16.36 ± 
0.83 

14.96 ± 
1.45 

15.47 ± 
1.44 

14.44 ± 
1.26 

4.05 ± 0.42 

Juveniles 107 
102 - 
289 

-16.63 ± 
0.96 

-17.01 ± 
0.91 

-16.26 ± 
0.86 

14.94 ± 
1.43 

15.36 ± 
1.44 

14.52 ± 
1.28 

4.04 ± 0.41 

Adults 42 
290 - 
408 

-16.94 ± 
0.83 

-17.28 ± 
0.81 

-16.61 ± 
0.70 

15.00 ± 
1.50 

15.77 ± 
1.40 

14.23 ± 
1.18 

4.09 ± 0.44 
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Autumn 

Juveniles 
+ adults 

92 
102 - 
368 

-16.63 ± 
0.96 

-17.01 ± 
0.91 

-16.25 ± 
0.87 

14.67 ± 
1.24 

15.04 ± 
1.21 

14.30 ± 
1.18 

3.97 ± 0.35 

Juveniles 9 
102 - 
289 

-16.65 ± 
1.01 

-17.06 ± 
0.93 

-16.24 ± 
0.91 

14.68 ± 
1.27 

15.02 ± 
1.25 

14.33 ± 
1.22 

3.97 ± 0.36 

Adults 83 
295 - 
368 

-16.41 ± 
0.35 

-16.51 ± 
0.37 

-16.31 ± 
0.31 

14.58 ± 
0.95 

15.16 ± 
0.81 

14.00 ± 
0.70 

3.98 ± 0.36 

Winter 

Juveniles 
+ adults 

57 
116 - 
408 

-16.87 ± 
0.86 

-17.21 ± 
0.86 

-16.54 ± 
0.74 

15.42 ± 
1.62 

16.18 ± 
1.51 

14.66 ± 
1.36 

4.19 ± 0.47 

Juveniles 24 
116 - 
289 

-16.58 ± 
0.79 

-16.83 ± 
0.83 

-16.32 ± 
0.66 

15.84 ± 
1.56 

16.51 ± 
1.51 

15.17 ± 
1.33 

4.28 ± 0.47 

Adults 33 
290 - 
408 

-17.09 ± 
0.86 

-17.48 ± 
0.78 

-16.69 ± 
0.76 

15.12 ± 
1.61 

15.94 ± 
1.48 

14.30 ± 
1.28 

4.12 ± 0.47 

Trachurus 

trachurus 
(Linnaeus. 

1758) 
Atlantic horse 

mackerel 
TRACTRA 

Autumn + 
winter 

Juveniles 
+ adults 

139 
61 - 
394 

-18.69 ± 
0.96 

-18.66 ± 
0.99 

-18.72 ± 
0.92 

14.84 ± 
1.27 

14.88 ± 
1.33 

14.80 ± 
1.21 

4.10 ± 0.37 

Juveniles 63 
61 - 
219 

-18.87 ± 
0.95 

-18.99 ± 
0.92 

-18.75 ± 
0.96 

14.61 ± 
1.40 

14.54 ± 
1.40 

14.68 ± 
1.41 

4.04 ± 0.40 

Adults 76 
220 - 
394 

-18.55 ± 
0.94 

-18.38 ± 
0.96 

-18.71 ± 
0.90 

15.03 ± 
1.11 

15.16 ± 
1.21 

14.90 ± 
1.01 

4.16 ± 0.33 

Autumn 

Juveniles 
+ adults 

89 
61 - 
394 

-18.66 ± 
1.02 

-18.64 ± 
1.06 

-18.68 ± 
1.00 

14.76 ± 
1.38 

14.75 ± 
1.46 

14.77 ± 
1.29 

4.05 ± 0.38 

Juveniles 50 
61 - 
219 

-18.88 ± 
1.01 

-19.01 ± 
0.99 

-18.73 ± 
1.02 

14.51 ± 
1.42 

14.41 ± 
1.42 

14.62 ± 
1.42 

4.00 ± 0.39 

Adults 39 
220 - 
394 

-18.39 ± 
0.98 

-18.16 ± 
0.95 

-18.61 ± 
0.97 

15.08 ± 
1.26 

15.19 ± 
1.41 

14.96 ± 
1.09 

4.10 ± 0.35 
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Winter 

Juveniles 
+ adults 

50 
125 - 
333 

-18.75 ± 
0.82 

-18.69 ± 
0.87 

-18.81 ± 
0.78 

14.98 ± 
1.04 

15.10 ± 
1.04 

14.85 ± 
1.05 

4.20 ± 0.34 

Juveniles 13 
125 - 
217 

-18.84 ± 
0.67 

-18.89 ± 
0.63 

-18.80 ± 
0.73 

14.97 ± 
1.30 

15.04 ± 
1.26 

14.89 ± 
1.39 

4.16 ± 0.41 

Adults 37 
220 - 
333 

-18.71 ± 
0.87 

-18.62 ± 
0.94 

-18.81 ± 
0.81 

14.98 ± 
0.95 

15.12 ± 
0.97 

14.84 ± 
0.93 

4.21 ± 0.31 
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Figure 28 : Niche overlap (α=95%) between the four studied species (P. platessa in red; S. solea in orange; S. scombrus in blue and T. trachurus 

in green). The Bayesian ellipses resent 95% of each niche region. The isotopic ratios (13C and 15N) were used as variables and indicate for 
niche breadth. 
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Stable isotopic ratios varied according to tissues, ontogeny and studied seasons but 

differences were observed depending on the species and isotope considered (Table 19). 

Differences of stable isotopes values between tissues allowed the quantification of the degree 

of individual specialization. At the species scale, both seasons and life stage combined, the 

degree of individual isotopic specialization was strong for both 15N (WIC/TNW15N always 

below 0.09) and 13C axes (WIC/TNW13C always below 0.23) and the BIC was always 

higher than the WIC, indicating that these four species were specialized considering both 13C 

and 15N axes (Table 21, Figure 29). However, since differences of stable isotope values 

between tissues varied according to seasons and ontogeny, the degree of individual 

specialization also varied according to these factors.  
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Table 19 : Results of generalized linear model (type 3). df: Degrees of Freedom. Significant effects (at p-value<0.05) of the tested explanatory 
variables are highlighted in bold characters. 

Response variable  df Residual 
deviance  

Explanatory 
variables 

df Deviance Residual 
deviance  df p-value 

(Chi-square) 

Pleuronectes 

platessa  
13C 

294 144.04 

Life stage 1 1.64 184.93 298 0.07 

Season 1 12.62 172.31 297 <0.001 
Tissue 1 23.43 148.88 296 <0.001 

Life stage × seasons 1 3.66 145.22 295 <0.01 
Life stage × tissue 1 1.19 144.04 294 0.12 

Solea solea  
13C 

292 206.96 

Life stage 1 5.78 253.32 296 <0.01 
Season 1 0.90 252.42 295 0.26 

Tissue 1 39.62 212.81 294 <0.001 
Life stage × seasons 1 5.72 207.09 293 <0.01 
 Life stage × tissue 1 0.13 206.96 292 0.67 

Scomber 

scombrus 
13C 

247 159.77 

Life stage 1 11.38 202.81 251 <0.001 
Season 1 10.37 192.45 250 <0.001 
Tissue 1 6.67 185.77 249 <0.05 

Life stage × seasons 1 0.06 185.71 248 0.76 

 Life stage × tissue 1 25.94 159.77 247 <0.001 

Trachurus 

trachurus 
13C 

272 236.28 

Life stage 1 7.25 246.19 276 <0.01 
Season 1 2.37 243.82 275 0.10 

Tissue 1 0.29 243.54 274 0.57 

Life stage × seasons 1 1.72 241.81 273 0.16 

 Life stage × tissue 1 5.53 236.28 272 <0.01 

Pleuronectes 

platessa  
294 264.16 

Life stage 1 85.93 302.35 298 <0.001 
Season 1 36.67 265.68 297 <0.001 
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15N Tissue 1 1.07 264.61 296 0.27 

Life stage × seasons 1 0.20 264.41 295 0.64 

 Life stage × tissue 1 0.25 264.16 294 0.60 

Solea solea  
15N 

292 478.59 

Life stage 1 0.27 620.19 296 0.69 

Season 1 50.31 569.88 295 <0.001 
Tissue 1 79.89 490.00 294 <0.001 

Life stage × seasons 1 3.92 486.07 293 0.12 

 Life stage × tissue 1 7.49 478.59 292 <0.05 

Scomber 

scombrus 
15N 

247 302.52 

Life stage 1 0.98 486.42 252 0.37 

Season 1 22.52 463.89 251 <0.001 
Tissue 1 52.05 411.84 249 <0.001 

Life stage × seasons 1 108.73 303.11 248 <0.001 
 Life stage × tissue 1 0.59 302.52 247 0.49 

Trachurus 

trachurus 
15N 

272 425.93 

Life stage 1 12.26 433.56 276 <0.01 
Season 1 0.55 433.01 275 0.55 

Tissue 1 0.42 432.59 274 0.61 

Life stage × seasons 1 4.00 428.59 273 0.11 

 Life stage × tissue 1 2.66 425.93 272 0.19 
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Table 20 : Mean percentages of overlap (%) for a specified niche region of 95% (probability of species displayed in rows overlapping onto those 
displayed in columns) and quantiles (0 – 25 – 50 – 75 -100%) as proxy of interspecific competition for both seasons and both tissues combined. 

P. platessa S. scombrus S. solea T. trachurus 

P. platessa NA 
45.30  

[31 – 42 – 45 – 49 - 63] 
91.88  

[84 – 90 – 92 – 94 - 98] 
50.29 

[35 – 46 – 50 – 54 - 67] 

S. scombrus 
37.61 

[24 – 34 – 38 – 41 - 55] 
NA 

58.11 
[44 – 55 – 58 – 62 - 77] 

93.91 
[87 – 93 – 94 – 95 - 98] 

S. solea 
70.05 

[60 – 68 – 70 – 72 - 82] 
51.86 

[37 – 49 – 52 – 55 - 70] 
NA 

52.93 
[38 – 50 – 53 – 56 - 69] 

T. trachurus 
38.07 

[25 – 35 – 38 – 41 - 52] 
94.26 

[88 – 93 – 94 – 95 - 99] 
55.64 

[41 – 52 – 56 – 59 - 72] 
NA 
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Benthic species  

For both benthic species (P. platessa and S. solea), mean 13C values varied 

significantly between tissues (p<0.001), but these differences were not dependent on 

ontogeny (p>0.05, Table 19). For both species, mean 13C values of the heart were lower than 

those of the muscle (Table 18). The degree of individual specialization calculated on 13C axis 

revealed high degree of individual specialization (WIC/TNW13C = 0.10 and 0.14 for 

P. platessa and S. solea). Since for these two species BIC was higher than WIC, they were 

thus considered as isotopic generalist species but composed of specialist individuals on the 

13C axis (Table 21, Figure 29). For S. solea in autumn, the relatively high WIC/TNW index 

of adults (WIC/TNW13C = 0.40) may be biased due to the very low and nearly equal values 

of WIC and BIC. 

15N values of P. platessa differed according to seasons (p<0.001) and ontogeny 

(p<0.001, Table 19). Mean 15N values were significantly (p<0.001) higher in winter than in 

autumn and higher for juveniles than for adults (Table 18). The degree of individual 

specialization calculated on 15N values revealed high degree of individual specialization in 

autumn (WIC/TNW15N = 0.10) and winter (WIC/TNW15N = 0.08, Table 21, Figure 29). 

Since BIC was higher than WIC at both seasons, P. platessa was also considered as an 

isotopic generalist species along ontogeny composed of specialist individuals along the 15N 

axis.  

15N values of S. solea differed among seasons (p<0.001) and tissues (p<0.001, Table 

19). Mean 15N values was higher for the heart than for the muscle (15.47 ± 1.44 vs. 14.44 ± 

1.26, Table 18). Differences of 15N values among tissues were dependent on ontogeny 

(p<0.05, Table 19). The degree of individual specialization calculated on 15N values revealed 

high degree of individual specialization for juveniles (WIC/TNW15N = 0.08) and adults 

(WIC/TNW15N = 0.13, Table 21, Figure 29). Since BIC was higher than WIC for both 

juveniles and adults, as for P. platessa, S. solea was also an isotopic generalist species along 

ontogeny but composed of specialist individuals along the 15N axis.  
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Table 21 : Population isotopic niche breadth and intra-individual and interindividual variations in 13C and 15N values based on heart and 
muscle isotopic signature. The total niche width (TNW) is decomposed into its within (WIC) and between-individual (BIC) components. 
Roughgarden’s WIC/TNW index (1972) provides a measurement of the degree of individual specialization. Low and high value characterize 
specialist and generalist individuals respectively. 

Species Season Lifestage n 
13C 15N 

WIC BIC  TNW  WIC/TNW WIC BIC  TNW  WIC/TNW 

Pleuronectes 

platessa 

Autumn + winter 
Juveniles + adults  150 0.11 0.98 1.09 0.10 0.22 2.38 2.60 0.09 

Juveniles 79 0.12 1.05 1.17 0.10 0.19 1.95 2.14 0.09 
Adults 71 0.09 0.89 0.98 0.09 0.24 1.67 1.92 0.13 

Autumn 
Juveniles + adults  70 0.07 0.77 0.85 0.09 0.21 1.88 2.09 0.10 

Juveniles 26 0.12 0.83 0.95 0.13 0.18 2.18 2.36 0.08 
Adults 44 0.05 0.56 0.60 0.08 0.23 1.26 1.49 0.15 

Winter 
Juveniles + adults  80 0.15 1.06 1.21 0.12 0.16 1.94 2.10 0.08 

Juveniles 53 0.12 0.89 1.01 0.12 0.13 1.46 1.59 0.08 
Adults 27 0.15 1.44 1.59 0.10 0.23 1.84 2.07 0.11 

Scomber 

scombrus 

Autumn + winter 
Juveniles + adults  126 0.54 1.27 1.48 0.14 0.10 3.38 3.48 0.03 

Juveniles 84 0.08 0.98 1.05 0.07 0.11 3.65 3.76 0.03 
Adults 42 0.87 1.18 2.04 0.42 0.08 2.90 2.98 0.03 

Autumn 
Juveniles + adults  39 1.04 1.39 2.42 0.43 0.13 5.46 5.59 0.02 

Juveniles 19 0.19 1.46 1.65 0.12 0.07 3.41 3.48 0.02 
Adults 20 0.56 1.29 1.85 0.30 0.09 2.96 3.05 0.03 
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Winter 
Juveniles + adults  87 0.10 0.83 0.94 0.11 0.08 2.26 2.34 0.03 

Juveniles 65 0.04 0.74 0.78 0.05 0.08 2.08 2.15 0.04 
Adults 22 0.21 0.93 1.15 0.18 0.07 1.89 1.97 0.04 

Solea solea 

Autumn + winter 
Juveniles + adults  149 0.21 1.27 1.48 0.14 0.34 3.31 3.65 0.09 

Juveniles 107 0.23 1.34 1.57 0.14 0.29 3.44 3.73 0.08 
Adults 42 0.19 0.97 1.16 0.16 0.24 1.67 1.92 0.13 

Autumn 
Juveniles + adults  92 0.23 1.35 1.58 0.15 0.27 2.57 2.84 0.10 

Juveniles 9 0.23 1.47 1.70 0.13 0.26 2.77 3.03 0.09 
Adults 83 0.09 0.14 0.23 0.40 0.32 0.82 1.14 0.28 

Winter 
Juveniles + adults  57 0.19 1.09 1.28 0.15 0.28 3.85 4.13 0.07 

Juveniles 24 0.19 0.94 1.13 0.17 0.24 3.81 4.05 0.06 
Adults 33 0.18 1.01 1.19 0.15 0.29 3.56 3.85 0.08 

Trachurus 

trachurus 

Autumn + winter 
Juveniles + adults  139 0.42 1.42 1.83 0.23 0.20 3.04 3.23 0.06 

Juveniles 63 0.19 1.59 1.78 0.11 0.23 3.73 3.96 0.06 
Adults 76 0.54 1.20 1.73 0.31 0.14 2.33 2.47 0.05 

Autumn 
Juveniles + adults  89 0.49 1.62 2.11 0.23 0.22 3.58 3.81 0.06 

Juveniles 50 0.21 1.81 2.02 0.11 0.21 3.84 4.05 0.05 
Adults 39 0.7 1.15 1.85 0.38 0.18 2.98 3.17 0.06 
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Winter 
Juveniles + adults  50 0.30 1.07 1.37 0.22 0.49 1.62 2.11 0.23 

Juveniles 13 0.11 0.81 0.93 0.12 0.27 3.23 3.51 0.08 
Adults 37 0.36 1.17 1.53 0.23 0.09 1.70 1.78 0.05 
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Pelagic species 

For pelagic species, differences of 13C values between tissues varied according to 

ontogeny (p<0.01 and p<0.001 for T. trachurus and S. scombrus respectively, Table 19). For 

juveniles of S. scombrus and T. trachurus, the mean 13C values of the heart was lower than 

that of the muscle while for adults, it was the opposite (Table 18). For T. trachurus, the degree 

of individual specialization calculated on 13C values revealed a high degree of individual 

specialization for juveniles (WIC/TNW13C = 0.11) and adults (WIC/TNW13C = 0.31, Table 

21, Figure 29). Since BIC was higher than WIC for both juveniles and adults, T. trachurus 

was also considered as an isotopic generalist species along ontogeny but composed of 

specialist individuals along the 13C axis. 

For S. scombrus, differences of 13C also varied according to seasons (p<0.001, Table 

19). Mean 13C values were significantly higher in winter than in autumn (p<0.001, Table 

18). The degree of individual specialization was higher in winter (WIC/TNW13C = 0.11) than 

in autumn (WIC/TNW13C = 0.43, Table 21, Figure 29). In autumn, more within individual 

variation was recorded compared to winter (WIC = 1.04 in autumn while 0.10 in winter, 

Table 21, Figure 29). Ontogenetic variations of individual isotopic specialization were also 

observed between juveniles and adults (Table 21). WIC/TNW13C = 0.07 for juveniles while 

0.42 for adults due to more variation within individuals for adults. For this species, 15N 

values varied according to seasons and tissues (p<0.001, Table 19). Differences of 15N 

values among ontogeny were dependent on seasons (p<0.001, Table 19). The degree of 

individual specialization was low for both juveniles and adults (WIC/TNW15N = 0.03 for 

juveniles and adults, Table 21, Figure 29). For both juveniles and adults, BIC was higher than 

WIC. S. scombrus was an isotopic generalist along ontogeny but composed of specialist 

individuals along the 15N axis. For T. trachurus, no significant difference of 15N values 

between tissues was observed (Table 19) indicating temporal consistency of nitrogen stable 

isotope ratios.  
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Figure 29 : Variation of WIC/TNW based on 15N (top) and 13C values (bottom) for the four studied species (PLEUPLA = P. platessa. 
SCOMSCO = S. scombrus. SOLESOL = S. solea. TRACTRA = T. trachurus) in winter (right), autumn (center) and autumn + hiver (left) for 
adults (blue), juveniles (orange) and juveniles + adults (grey) respectively. 
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Discussion 

Spatial variations of 15N values 

The highest 15N values in winter, especially for S. solea, may result from spatial 

variations in baseline values. In autumn, fish were only collected in EEC, while in winter 

some fish were also collected in the SNS. Due to local specificities in the SNS, we assume 

higher 15N values for the baseline in this area, resulting in higher 15N values for fish 

(Timmerman et al., 2020). Because flatfish have a relatively low mobility, their stable isotope 

ratios are indicative of that of invertebrates in the areas they were caught (Leakey et al., 

2008). In winter, S. solea were mainly collected in the SNS, near the Thames River, or in the 

neighborhood of a French fish farm while in the EEC in autumn. The Thames River is subject 

to strong anthropogenic activity (Bristow et al., 2013), which can cause an enrichment of 

nitrogen isotopic ratios due to the integration of runoffs from agricultural or urbanized areas 

(McClelland et al., 1997; Riera et al., 2000). Leakey et al., (2008) recorded isotope values for 

preferential prey of S. solea (i.e. benthic invertebrates) between 12 and 16‰ and between -16 

and -18‰ for nitrogen and carbon isotopic values respectively in the SNS, close to the 

Thames River. Considering a TDF of about 3.4‰ for nitrogen and ~1‰ for carbon (Post, 

2002), the isotopic ratios of S. solea in winter are consistent with this previous study, 

especially for the heart due to its low integration time (Ankjærø et al., 2012; Guelinckx et al., 

2007; Sweeting et al., 2005). Furthermore, the integration of fish farm effluents could 

increase the nitrogen isotopic ratios of surrounding food webs as a result of the integration of 

fish feces (Yokoyama et al., 2006).  

Considering the spatial variations of baseline 15N values, S. scombrus displayed the 

highest trophic level, which is consistent with the trophic ecology of this species since 

S. scombrus is considered as a pelagic piscivorous fish (Giraldo et al., 2017). These results 

highlight the importance of distinguishing 15N values, from the trophic level (Cresson et al., 

2014) as well as the importance of considering the spatial variations of the baseline isotope 
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ratios (Jennings and van der Molen, 2015; Jennings and Warr, 2003; Reddin et al., 2018; St. 

John Glew et al., 2019; Trueman et al., 2017).  

Niche overlap 

The strong niche overlaps between species, especially between species sharing the 

same habitat, reflects their high level of interspecific competition (Abrams, 1980; Schoener, 

1974). The interspecific competition appeared as an important driver of individual 

specialization, incentivizing individuals to feed on few prey items in an attempt to reduce the 

trophic competition with other species. This hypothesis is in accordance with the NVH. The 

NVH suggested that interspecific competition may broaden the niche width of the population 

via an increase of the niche variation between individuals resulting in high BIC but low WIC 

values (Araújo et al., 2011; Bolnick et al., 2010, 2007; Cachera et al., 2017; Van Valen, 

1965).  

Although the niche overlap between benthic species was strong, the niche of S. solea 

was larger than that of P. platessa when considering the 15N axis. Higher 15N values for 

S. solea can either be related to spatial variations of the baseline values as mentioned above or 

to dietary variations. P. platessa and S. solea have a relatively similar diet, mainly based on 

benthic invertebrates (Amara et al., 2001; Darnaude et al., 2001; Kostecki et al., 2012; Rault 

et al., 2017). However, the proportion of such prey differs according to ontogeny. P. platessa 

juveniles seem to consume annelids and bivalves while adults switch to epibenthic 

crustaceans and echinoderms (Piet et al., 1998). Annelids are the preferred prey of S. solea 

throughout ontogeny (Rijnsdorp and Vingerhoed, 2001). Because deposit-feeders annelids 

have relatively high 15N values (Gaudron et al., 2016; Kopp et al., 2015), we assume that 

S. solea fed mainly on deposit-feeders annelids. 

Sediment type plays an important role in the spatial distribution of benthic 

invertebrates (Garcia et al., 2011; Lauria et al., 2011) and thus fish. The spatial distribution of 

the fish in our study reveals that P. platessa have a wide spatial distribution, and are found on 

both sandy and pebbles or gravels sediments (Larsonneur et al., 1982). This distribution is 
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consistent with the literature since juveniles prefer fine sediments while adults prefer coarser 

sediments (Lauria et al., 2011). S. solea collected in this study have a more localized 

distribution and are mainly found near the coasts, on sandy sediments, preferential sediment 

for annelids such as Ophelia borealis (Garcia et al., 2011). This distribution is also in 

accordance with literature (Carpentier et al., 2009). We hypothesized that spatial differences 

in habitat between P. platessa and S. solea may be a way to limit interspecific competition. 

Furthermore, P. platessa is a day-feeder, while S. solea is a night-feeder (Amara et al., 2001; 

Beyst et al., 1999). The feeding at different times of the day can also be a strategy to avoid 

competition (Lagardere, 1987). 

Several studies reported an interspecific competition between S. scombrus and other 

pelagic fish species like Clupea harengus (Debes et al., 2012; Langøy et al., 2012) but to our 

best knowledge, no studies revealed interspecific competition between S. scombrus and 

T. trachurus (but see Cachera et al., 2017). Cachera et al., (2017) showed that in the EEC, 

S. scombrus and T. trachurus shared the same habitat with Sprattus sprattus, Clupea 

harengus, and Engraulis encrasicolus. Our results suggest a strong interspecific competition 

between S. scombrus and T. trachurus, which typically feed on zooplankton and fish 

(Cachera, 2013; Giraldo et al., 2017). It is possible that these species consume different prey 

species sharing the same functional group to limit interspecific competition. Among 

zooplankton, preferred prey appears to differ between S. scombrus and T. trachurus. 

S.  scombrus shows a strong preference for calanoid copepods (Debes et al., 2012; Langøy et 

al., 2012; Prokopchuk and Sentyabov, 2006), while T. trachurus seems to prefer feeding on 

euphausiacea (Macer, 1977; Santic et al., 2005). Euphausiacea and calanoid copepods have 

similar 13C and 15N values, which may explain why stable isotopes revealed that 

S. scombrus and T. trachurus have a similar niche. These species can thus consume different 

prey species from the same habitat and trophic levels, highlighting the difference between 

isotopic and dietary specialization (Martínez del Rio et al., 2009). Stomach contents analyses 

should be carried out to investigate the preferential prey of these species. Although analyses 

of stomach contents do not provide information on temporal consistency and only provide a 
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short-term picture of feeding patterns, they appear complementary to isotopic analyses and 

could inform on dietary specialization (Martinez del Rio et al., 2009).  

 Isotopic analyses also reveal a non-negligible niche overlap between benthic and 

pelagic species on both  and 13C axes. Since  is a proxy for trophic position, both 

benthic and pelagic species (e.g. benthic and pelagic primary consumers) can display similar 

 values (Kopp et al., 2015). Furthermore, due to the shallow depth of the EEC, fishes 

could access and use both benthic and pelagic carbon sources irrespective of their column 

position preference through upward and downward fluxes (Cresson et al., 2020; Giraldo et al., 

2017; Kopp et al., 2015). 

 

Individual specialization  

In general, our species have a high degree of individual isotopic specialization. 

Individual specialization is widespread for many taxa (Bolnick et al., 2003). Our results 

revealed a higher degree of specialization than can be found in the literature for other fish 

species or taxa, such as plants, gastropods, crustaceans, insects, amphibians, reptiles, birds 

and mammals (Araújo et al., 2011). The Resource Diversity Hypothesis states that resource 

diversity promotes a niche expansion (Araújo et al., 2011; Costa‐Pereira et al., 2019a; 

Newsome et al., 2015). We hypothesize that because of the shallow depth of the EEC-SNS, 

and strong couplings, species can access a wide diversity of resources (both benthic and 

pelagic species), resulting in a specialization along the 13C axis of the niche. Furthermore, 

consumers can consume species displaying different  values due variation of  values 

between species, to spatial variations of the baseline or to dietary changes according to 

ontogeny.  

However, there were ontogenetic and seasonal differences in the degree of 

specialization, particularly based on the 13C axis of the niche for S. scombrus. In autumn, 

S. scombrus juveniles are highly specialized along the 13C axis. In 2017, the abundance of 
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S. scombrus juveniles, especially those of ages 0 and 1, was higher than in previous years 

(ICES, 2019), which may have caused a higher population density at this period. Increasing 

density levels are a proxy of the intraspecific competition, a key driver of individual 

specialization that is well informed for fish (Cobain et al., 2019; Evangelista et al., 2014; 

Frédérich et al., 2010; Svanbäck and Persson, 2009, 2004). Increased population density 

levels drive increased inter-individual variation in diet through resource partitioning 

(Svanbäck and Bolnick, 2007, 2005).  

 On the contrary, S. scombrus adults are weakly specialized along the 13C axis. 

Temporal variation in density of competitors and resource availability due to environmental 

conditions and prey population dynamics could influence trophic interactions (Costa-Pereira 

et al., 2017; Coulter et al., 2019; Durant et al., 2014; Frédérich et al., 2010). When resources 

are scarce (reduction of ecological opportunity) or reduction of competition led to reduce 

individual specialization (Bolnick et al., 2010; Layman et al., 2007), individuals would be 

expected to expand their niche (increase WIC) in order to consume alternative resources.  

Species could adapt their foraging strategy in relation to variation of their trophic 

environment (i.e., changes in prey abundance, prey specific composition, or competitor 

abundance; Kopp et al., 2015).  

Finally, migratory fish crossing different habitats can be more isotopic generalist since 

baseline stable isotope ratios are spatially variable (Jennings and van der Molen, 2015; St. 

John Glew et al., 2019; Trueman et al., 2017). Pelagic species are able to migrate both 

horizontally and vertically, which may explain the higher within-individual variation of 13C 

values. In addition, for pelagic species, more within individual variation is observed for 

juveniles than for adults. The turnover rate, isotopic change due to growth and metabolic 

replacement associated with a change in diet, differs between juveniles and adults (Vander 

Zanden et al., 2015). Tissues which change rapidly provide the most recent dietary 

information (Tieszen et al., 1983). Since in general, turnover rates increase with fish size, it is 

assumed that the turnover rate of the different tissues is faster for juveniles than for adults 
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Therefore, the isotopic ratios of adult tissues reflect feeding over a longer period of time than 

juveniles, explaining the higher within-individual variation for adults.  

 

Conclusion 

The four studied species have a strong isotopic specialization on both 13C and 15N 

axes. However, the degree of specialization varies according to the intensity of intra- and 

interspecific competition, ecological opportunity, but also phenotypic variations between 

individuals resulting in different physiological requirements according to ontogeny. The 

degree of individual specialization widely varies according to ontogeny for S. scombrus, 

particularly along the 13C axis in autumn. At this period, high density levels of juveniles 

increased inter-individual isotopic variation (BIC) through resource partitioning. For adults, 

individuals expand their niche (increase of the WIC) probably due to the reduction of the 

ecological opportunity. Changes in trophic behavior due to the decrease in preferential prey 

can lead to a change in trophic relationships ultimately influencing the structure and stability 

of populations (Bolnick et al. 2011, Toscano et al. 2016). Finally, since different tissues 

incorporate isotope ratios at different time scales, tissues may exhibit variations in isotope 

ratios due to spatial baseline variations. These spatial variations cannot be neglected for 

migratory species, especially for adults, because of their migration through different habitats 

and their slower integration time than juveniles. Finally the particularity of the EEC-SNS in 

terms of depth and couplings may be responsible for an important isotopic specialization for 

the fish of this ecosystem. 
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Supplementary material 

Table 22 : Mean percentages of overlap (%) for a specified niche region of 95% (probability of species displayed in rows overlapping onto those 
displayed in columns) and quantiles (0 – 25 – 50 – 75 -100%) as proxy of interspecific competition in autumn both tissues combined 

P. platessa S. scombrus S. solea T. trachurus 

P. platessa NA 
47.29  

[8 – 37 – 46 – 57 - 94] 
82.30  

[65 – 79 – 82 – 86 - 96] 
38.31 

[18 – 33 – 38 – 44 - 73] 

S. scombrus 
12.82 

[4 – 10 – 12 – 15 - 30] 
NA 

35.14 
[17 – 31 – 35 – 39 - 51] 

86.53 
[70 – 84 – 87 – 89 - 97] 

S. solea 
58.92 

[43 – 55 – 59 – 63 - 75] 
57.93 

[26 – 51 – 58 – 65 - 88] 
NA 

58.63 
[40 – 54 – 58 – 63 - 82] 

T. trachurus 
15.19 

[7 – 13 – 15 – 17 - 30] 
96.84 

[88 – 96 – 97 – 98 - 100] 
50.67 

[35 – 47 – 51 – 54 - 72] 
NA 

 

Table 23 : Mean percentages of overlap (%) for a specified niche region of 95% (probability of species displayed in rows overlapping onto those 
displayed in columns) and quantiles (0 – 25 – 50 – 75 -100%) as proxy of interspecific competition in winter both tissues combined 

P. platessa S. scombrus S. solea T. trachurus 

P. platessa NA 
46.48  

[27 – 43 – 46 – 50 - 69] 
94.82  

[85 – 93 – 95 – 96 - 99] 
48.95 

[30 – 44 – 49 – 54 - 78] 

S. scombrus 
58.85 

[38 – 54 – 59 – 63 - 78] 
NA 

72.05 
[50 – 67 – 72 – 77 - 91] 

92.40 
[82 – 91 – 93 – 94 - 98] 

S. solea 
64.52 

[49 – 61 – 64 – 68 - 78] 
44.98 

[29 – 41 – 45 – 49 - 66] 
NA 

39.05 
[21 – 34 – 39 – 43 - 62] 

T. trachurus 
50.08 

[29 – 45 – 50 – 55 - 71] 
90.48 

[77 – 89 – 91 – 93 - 99] 
57.14 

[32 – 52 – 57 – 63 - 80] 
NA 
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Les interactions trophiques sont à la base de nombreux processus régissant la structure 

(composantes physiques et biologiques) et le fonctionnement (processus et interactions 

physiques et biologiques) des écosystèmes (Polis and Strong, 1996). Les études trophiques 

permettent de mieux comprendre le lien entre biodiversité et fonctionnement des écosystèmes 

(Hooper et al., 2005; Lynam et al., 2017; Rooney and McCann, 2012; Thompson et al., 2012). 

La prise en compte de la variabilité spatio-temporelle des interactions dans les réseaux 

trophiques en lien avec les gradients environnementaux et les pressions anthropiques est une 

étape indispensable, mais souvent négligée à la bonne compréhension du lien entre 

biodiversité et fonctionnement des écosystèmes (Ings et al., 2009; McMeans et al., 2015; 

Pellissier et al., 2018). La compréhension de la structure et de la dynamique spatio-temporelle 

des réseaux trophiques est ainsi essentielle pour prévoir la réponse des écosystèmes face aux 

effets du changement global sur la biodiversité (Cardinale et al., 2012), du niveau individuel 

au niveau de la communauté (Keyl and Wolff, 2008), et gérer durablement les écosystèmes 

marins (Seibold et al., 2018).  

Les recherches menées dans cette thèse ont porté sur plusieurs niveaux d’organisation 

(assemblage, espèce, individu) des écosystèmes de Manche orientale et de la baie sud de la 

mer du Nord. Les analyses au niveau des assemblages6 permettent de comprendre la structure 

et le fonctionnement de l’écosystème en étudiant les processus biologiques, géochimiques et 

physiques ayant lieu au sein de l’écosystème (Hooper et al., 2005; Worm et al., 2006). 

Toutefois, les analyses au niveau de l’assemblage considèrent rarement les variations 

trophiques, comme les variations ontogéniques pouvant intervenir au sein d’une espèce. Les 

analyses au niveau spécifique et individuel permettent de caractériser ces variations. 

Toutefois, deux individus de même phénotype peuvent différer dans l’utilisation des 

ressources, on parle de spécialisation individuelle trophique. Etudier la spécialisation 

individuelle trophique donne un aperçu des interactions trophiques et de la dynamique des 

                                                           
6
 De nombreuses espèces sont pêchées lors des campagnes écosystémiques mais toutes n’ont pas été collectées 

pour des analyses trophiques. L’assemblage fait alors références à ces espèces gardées pour analyses trophiques. 
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communautés, de la condition physique des individus (i.e. fitness), et finalement de la 

structure et du fonctionnement global des écosystèmes (Costa‐Pereira et al., 2019b; Toscano 

et al., 2016).  

 

1. Ce que l’on a appris 

Les recherches présentées dans cette thèse ont permis une meilleure compréhension de la 

structure et du fonctionnement des écosystèmes de Manche orientale et de la baie sud de la 

mer du Nord au travers trois niveaux d’organisation, l’assemblage (chapitre 3), l’espèce 

(chapitre 4) et l’individu (chapitre 5). Quand les recherches de cette thèse sont considérées 

dans leur ensemble, plusieurs propriétés émergent comme caractéristiques propres des 

écosystèmes de Manche orientale et de la baie sud de la mer du Nord. La Figure 30 représente 

une synthèse des principaux résultats obtenus lors de cette thèse.  
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Figure 30 : Synthèse des principaux résultats obtenus à partir des trois chapitres de recherche 
(chapitres 3, 4 et 5) de cette thèse. 
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1.a. La Manche, un écosystème particulier pour les interactions trophiques  

Un important couplage entre les voies benthiques et pélagiques persistant 

En Manche orientale, le couplage bentho-pélagique a été mis en évidence par des 

études récentes (Cresson et al., 2020; Giraldo et al., 2017; Kopp et al., 2015). Ces précédentes 

études avaient montré un important couplage entre les compartiments benthiques et 

pélagiques dans cet écosystème, principalement en raison de la faible profondeur de la 

Manche orientale. Comme dans de nombreux écosystèmes, les sources de carbone pélagiques 

sont disponibles pour les espèces benthiques, principalement via la sédimentation de la 

matière organique. En plus, les sources de carbone benthique sont disponibles pour les 

espèces pélagiques, potentiellement via les migrations verticales des organismes ou la remise 

en suspension de la matière organique du sédiment (Baustian et al., 2014; Griffiths et al., 

2017). A titre de comparaison, dans la mer du Nord adjacente, les assemblages de poissons 

sont principalement alimentés par de la matière organique pélagique en raison de la 

profondeur plus importante (profondeur moyenne=155m). Dans cet écosystème, la 

contribution benthique varie de 29 à 41% (Duffill Telsnig et al., 2018). Le chapitre 3, basé sur 

les analyses isotopiques des assemblages de poissons lors de 5 périodes a confirmé que ce 

couplage était persistant en Manche orientale. En automne comme en hiver, les 

assemblages sont alimentés par autant de matière organique benthique que pélagique. La forte 

contribution de la matière organique benthique pour les assemblages de poissons fait des 

écosystèmes de de Manche orientale et de la baie sud de la mer du Nord, des écosystèmes 

particuliers, dont le fonctionnement peut s’avérer similaire à certains estuaires (Christianen et 

al., 2017; Griffiths et al., 2017) ou lacs (Schindler et al., 1996; Vander Zanden and 

Vadeboncoeur, 2002) en raison leur faible profondeur.  

Le couplage bentho-pélagique dans les écosystèmes de Manche orientale et de la baie 

sud de la mer du Nord est favorisé par le fait que la plupart des espèces sont plastiques : elles 

peuvent, selon les périodes, dépendre soit de la matière organique benthique, soit de la 

matière organique pélagique. De plus, un partage de ressources entre les espèces permet de 

limiter la compétition et favoriser leur coexistence (Costa-Pereira et al., 2019a; Gajdzik et al., 
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2018; Hooper et al., 2005; Van Valen, 1965). Les changements temporels de composition des 

assemblages n’impactent pas le couplage puisque les espèces dominantes sont généralistes. 

Ces espèces peuvent alors consommer des espèces de plusieurs niveaux trophiques et/ou 

sources de matière organique, permettant une utilisation complète des ressources disponibles. 

Ces résultats ont été obtenus en étudiant des assemblages à différentes périodes et en 

considérant la biomasse des différentes espèces.  

Le merlan est généralement l’espèce dominante en hiver (chapitre 3). Le merlan est 

l’une des espèces de poisson ayant le plus haut niveau trophique dans cet écosystème 

(Jennings and van der Molen, 2015; Kopp et al., 2015). Hormis en automne 2009, pour les 5 

autres périodes étudiées, la contribution benthique du merlan était toujours d’environ 50%. 

Les analyses de contenus stomacaux couplées aux analyses d’isotopes stables réalisées dans le 

chapitre 4 ont révélé que le merlan s’alimente aussi bien de proies benthiques que pélagiques. 

En raison de sa position trophique élevée, cette espèce est considérée comme un « coupleur 

final », qui peut se nourrir de proies tant benthiques que pélagiques, et stabilise les réseaux 

trophiques (McCann, 2000; Rooney et al., 2006; Rooney and McCann, 2012, Udy et al., 

2019). Le merlan apparait donc comme une espèce importante dans les écosystèmes de 

Manche orientale et de la baie sud de la mer du Nord, conformément aux résultats de 

travaux de modélisation (Girardin et al., 2018). De plus, cette espèce peut s’alimenter aussi 

bien sur des espèces de bas niveau trophique (e.g., invertébrés benthiques/pélagiques), que sur 

des espèces de haut niveau trophique (e.g., poissons, céphalopodes). La consommation de 

proies de plus haut niveau trophique est principalement observée pour les individus de plus 

grande taille en raison des modifications morphologiques au cours de l’ontogénie, telles que 

l’augmentation du diamètre d’ouverture de la gueule. Ces changements ontogéniques 

impliquent des positions différentes dans le réseau trophique au cours de l’ontogénie. 

Renseigner ces changements dans les modèles écosystémiques tels que ceux actuellement mis 

en œuvre en Manche, e.g., Atlantis (Girardin et al., 2018) ou Osmose (Travers-Trolet et al., 

2019) augmenterait leur capacité à saisir la complexité des écosystèmes marins et à informer 

la gestion des pêches (Sánchez-Hernández et al., 2019). 
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La spécialisation individuelle, un comportement trophique commun des écosystèmes de 

Manche orientale et de la baie sud de la mer du Nord  

Les analyses réalisées au niveau de l’assemblage (chapitre 3) ont révélé que les 

espèces dominantes étaient généralistes. Cependant, ces analyses ne considèrent pas les 

variations de niche individuelles. Considérer les variations trophiques au niveau individuel 

permet de distinguer le généralisme de type A (somme d’individus généralistes) ou de type B 

(somme d’individus spécialistes).  

Pour le maquereau, le chinchard, la plie et la sole, qui ont été étudiés dans le chapitre 

5, les résultats ont révélé une forte spécialisation individuelle trophique. Le degré de 

spécialisation trophique des individus y est généralement plus important comparé à d’autres 

taxons ou d’autres espèces de poissons étudiés dans d’autres écosystèmes (Tableau 24). 

  



Chapitre 6 : Discussion générale et perspectives 
 

194 
 

Tableau 24 : Tableau non exhaustif présentant une synthèse d’études récentes ayant étudié le 
degré de spécialisation trophique des individus pour différentes espèces.  

Espèce étudiée Indice 
Isotopes stables 

/contenus 
stomacaux  

Référence 

Meta analyse  
WIC/TNW  

= 0.66 ± 0.21 

Isotopes stables et 
contenus 

stomacaux 
(Araújo et al., 2011) 

Passereaux WIC/TNW15N  
= 0.58 – 0.76 

Isotopes stables (Maldonado et al., 2017) 

Crocodylus 

porosus 

WIC/TNW15N   
= 0.58 – 0.88 

 
WIC/TNW13C  
= 0.07 – 0.57 

Isotopes stables (Hanson et al., 2015) 

Procellariidae  
WIC/TNW15N = 0.60  

 
WIC/TNW13C = 0.70 

Isotopes stables (Jaeger et al., 2010) 

Salamandrina 

perspicillata 

WIC/TNW  
= 0.63 - 0.81 

Contenus 
stomacaux 

(Costa et al., 2015) 

Leptodactylus spp. WIC/TNW13C   
= 0.72 

Isotopes stables 
(Costa‐Pereira et al., 

2019a) 

Enhydra lutris 
WIC/TNW  

= 0.62 - 0.92 
Contenus 

stomacaux 
(Tim Tinker et al., 2012) 

Chelonia mydas WIC/TNW < 0.15 Isotopes stables 
(Vander Zanden et al., 

2013)  

Arctocephalus 

gazella, 
Arctocephalus 

tropicalis 

WIC/TNW15N  = 
0.49-0.93  

 
WIC/TNW13C  = 

0.37-0.85 

Isotopes stables 
(Kernaléguen et al., 

2015) 

Enhydra lutris 
WIC/TNW = 0.26-

0.70 
Isotopes stables (Newsome et al., 2015) 

Gasterosteus 

aculeatus 
WIC/TNW = 0.52 Isotopes stables (Bolnick et al., 2010) 

Meles meles  

WIC/TNW15N = 0.57  
 

WIC/TNW13C = 0.48 
Isotopes stables (Robertson et al., 2014) 

Pleuronectes 

platessa, Solea 

solea, Scomber 

scombrus, 

Trachurus 

trachurus 

WIC/TNW15N = 
0.02- 0.28 

 
WIC/TNW13C = 

0.05-0.43 

Isotopes stables Cette étude 
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Les espèces étudiées dans le chapitre 5 ont des alimentations et habitats similaires 

(Cachera et al., 2017; Giraldo et al., 2017) ce qui peut provoquer une forte compétition 

interspécifique entre les deux espèces pélagiques ou les deux espèces benthiques. Selon 

l’hypothèse de variation de niche (niche variation hypothesis, NVH), il peut y avoir un 

partage de ressources entre individus afin de limiter la compétition interspécifique 

(Araújo et al., 2011; Bolnick et al., 2010, 2007; Cachera et al., 2017; Van Valen, 1965). Cette 

hypothèse est généralement vérifiée lorsque la diversité de ressources disponibles (i.e. 

opportunité écologique) est importante (Araújo et al., 2011; Costa‐Pereira et al., 2019a; 

Newsome et al., 2015). Dans les écosystèmes de Manche orientale et de la baie sud de la mer 

du Nord, en raison de la faible profondeur et des importants couplages, les espèces ont accès 

aussi bien à des ressources benthiques que pélagique, favorisant une spécialisation sur l’axe 

du 13C. De plus, les espèces peuvent consommer des proies ayant différentes valeurs de 15N 

en raison des variations spatiales des valeurs de 15N de la ligne de base, ou aux valeurs de 

15N propres à chaque espèce malgré leur niveau trophique similaire.  

Toutefois, le degré de spécialisation trophique des individus obtenu pour les adultes des 

espèces pélagiques est plus faible que pour les juvéniles. Puisqu’en automne, le chinchard et 

le maquereau sont les deux espèces les plus abondantes, et qu’elles partagent le même habitat, 

ainsi que la même alimentation, il est possible qu’il y ait une réduction de la spécialisation 

individuelle en raison d’une augmentation de la compétition (Cobain et al., 2019; Huss et al., 

2008; Svanbäck and Bolnick, 2007; Svanbäck and Persson, 2004) ou d’une réduction de 

l’opportunité écologique (Araújo et al., 2011; Costa‐Pereira et al., 2019a; Newsome et al., 

2015). La réduction de la spécialisation individuelle est principalement observée sur l’axe du 

13C puisque ces espèces peuvent effectuer des migrations horizontales, mais également 

verticales, pouvant expliquer la plus grande variation trophique intra-individuelle. De plus, le 

turnover des différents tissus est généralement plus rapide pour les juvéniles que pour les 

adultes (Vander Zanden et al., 2015). Par conséquent, les rapports isotopiques mesurés dans le 

tissus des adultes reflète une alimentation sur une plus longue période de temps que pour les 

juvéniles.  
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1.b. Des signatures isotopiques azotées plus élevées en hiver   

Systématiquement, dans chacun de nos chapitres, les résultats révèlent des valeurs de 

15N et de niveaux trophiques plus élevées pour les espèces collectées en hiver comparé à 

celles collectées en automne.  

Hypothèse de la faible abondance des ressources  

La première hypothèse proposée est qu’en raison de la plus faible abondance de 

ressources en hiver, les espèces s’alimentent sur des niveaux trophiques supérieurs. Bien que 

moins important que celui du printemps, il y a un second bloom phytoplanctonique en 

automne (Breton, 2000). Puisque le phytoplancton est consommé par les consommateurs 

primaires, l'abondance des niveaux trophiques inférieurs influence l'abondance des niveaux 

trophiques supérieurs, ce qui entraîne une plus grande abondance de zooplancton en automne 

qu'en hiver (Eloire et al., 2010). Des résultats similaires ont été obtenus pour les invertébrés 

pélagiques. En moyenne, les invertébrés pélagiques présentent des signatures isotopiques 

azotées plus élevées en hiver qu’en automne ou au printemps (Fontaine, 2020). 

L’augmentation du 15N à la base des réseaux trophique peut alors avoir des répercussions sur 

l’ensemble du réseau trophique.   

 

Hypothèse du biais lié aux variations spatiales de la ligne de base 

En raison de la continuité entre les écosystèmes de Manche orientale et de la baie sud 

de la mer du Nord, et de leur faible profondeur, les écosystèmes de ces deux régions ont été 

agrégés. Toutefois, il pourrait y avoir de grandes variations spatiales de la ligne de base 

dans ces zones.  

Dans nos différents chapitres, nous avons essayé de corriger les valeurs de 15N des 

poissons par celle de la ligne de base. Toutefois, dans le chapitre 3, où les analyses ont été 

réalisées à l’échelle de l’assemblage, nous avons considéré une valeur de ligne de base 

moyenne pour l’ensemble de nos poissons collectés. En considérant une valeur moyenne, 
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certaines valeurs de niveaux trophiques estimées peuvent s’avérer incorrectes en raison de 

spécificités locales.  

 L’écosystème de la baie sud de la Mer du Nord apparait comme une zone particulière 

en raison des nombreux fleuves s’y déversant. La Tamise (côté Anglais), le Rhin ou la Meuse 

(côté Pays-Bas) figurent parmi les plus importants. Ces fleuves sont soumis à d’importantes 

activités humaines (Bristow et al., 2013; Lambert et al., 2017), pouvant causer un 

enrichissement des valeurs de 15N comme démontré dans d’autres écosystèmes (McClelland 

et al., 1997; Riera et al., 2000). D’autres activités anthropiques côtières peuvent également 

accroître cet enrichissement (e.g., fermes aquacoles, cf chapitre 4). L’intégration des effluents 

des piscicultures peut en effet augmenter le 15N des organismes via l’intégration des matières 

fécales des poissons (Yokoyama et al., 2006).  

 

2. Limites et perspectives 

2.a. Outils d’étude des relations trophique, “there is no harm in having 

too much
7” 

Les analyses de contenus stomacaux et des isotopes stables de plusieurs tissus ont été nos 

deux principales méthodes utilisées dans cette thèse. Complémentaires, ces approches 

permettent d’obtenir des informations trophiques à différentes échelles temporelles. Ces 

méthodes ont des avantages, mais également de nombreux inconvénients. Ces inconvénients 

peuvent être limités en utilisant d’autres techniques complémentaires. Il apparait de plus en 

plus utile de combiner plusieurs méthodes dans les études trophiques (Boecklen et al., 2011; 

da Silveira et al., 2020; Majdi et al., 2018; Nielsen et al., 2018). Multiplier les analyses a un 

coût non négligeable et nécessite beaucoup de travail au laboratoire mais permet d’obtenir des 

connaissances solides de l’écologie trophique des espèces. Plusieurs perspectives de travail 

seront proposées ci-dessous afin de résoudre les biais liés aux différentes méthodes.  

                                                           
7 Majdi et al. 2018 
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Contenus stomacaux : le barcoding de l’ADN 

Les analyses de contenus stomacaux fournissent une image instantanée de 

l’alimentation d’un consommateur (Amundsen and Sánchez‐Hernández, 2019; Baker et al., 

2014; Hyslop, 1980). Cette vision instantanée peut être aussi bien un avantage qu’un 

inconvénient, selon l’information trophique désirée. Pour une meilleure compréhension de 

l’écologie trophique de nos espèces, les analyses de contenus stomacaux devraient être 

réalisées pour toutes les espèces. Toutefois ces analyses sont très chronophages, ce qui 

explique pourquoi dans cette thèse, nous avons réalisé ces analyses sur seulement une espèce 

(Merlangius merlangus) à deux saisons, soit un total de 248 individus. Pour que ces analyses 

soient robustes, un grand nombre d’individus doivent être analysés. Le court temps de 

résidence des proies dans l’estomac lié à la digestion ou la fragmentation des proies souvent 

combiné à la formation de mucus compliquent ces analyses (Amundsen and Sánchez‐

Hernández, 2019). C’est pourquoi il s’avère pertinent de coupler ces analyses avec d’autres 

techniques en expansion, tel que le barcoding de l’ADN afin de mieux caractériser les proies 

dégradées (Amundsen and Sánchez‐Hernández, 2019; Sousa et al., 2016; Valentini et al., 

2009). Cette méthode compare des séquences ADN obtenues dans un échantillon à des 

séquences ADN d’organismes de collection. Toutefois, ces analyses sont encore limitées car 

elles nécessitent une certaine expertise, sont chronophages, couteuses et requièrent les 

séquences ADN des proies, souvent absentes des bases de données publiques résultant en une 

identification imprécise des proies (Amundsen and Sánchez‐Hernández 2019; Berry et al., 

2015, Jakubavičiūtė et al., 2017). Puisque cette méthode n’est basée que sur de la 

présence/absence et ne permet pas de connaitre le stade de vie de la proie consommée, il 

convient de combiner les deux méthodes (barcoding et méthode visuelle) afin d’avoir la 

meilleure résolution possible de la composition de l’alimentation, en particulier lorsque les 

proies présentes dans l’estomac sont fortement digérées, rendant difficile leur identification.   
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Isotopes stables 

Vers une meilleure caractérisation du TDF et du turnover 

Dans cette thèse, le turnover du cœur a été considéré plus rapide que celui du muscle 

sur la base de la littérature (Ankjærø et al., 2012; Guelinckx et al., 2007; Matley et al., 2016; 

Pinnegar and Polunin, 1999). Toutefois, nous ne connaissons pas le temps de turnover exact 

de chacun des tissus de chaque espèce. Sur la base d’une méta-analyse, Vander Zanden et al., 

(2015) ont développé des équations permettant d’estimer le turnover des individus selon le 

taxon (endotherme vs ectotherme), le tissu (organes internes vs muscle) ou la masse des 

individus. Les équations suivantes permettent d’estimer le turnover des organes internes (i.e. 

foie, cœur, équation 6.1) et du muscle (équation 6.2) des vertébrés (Vander Zanden et al., 

2015).  

ln (𝑑𝑒𝑚𝑖 − 𝑣𝑖𝑒 =  0.21 × ln(𝑚𝑎𝑠𝑠𝑒 𝑑𝑢 𝑐𝑜𝑟𝑝𝑠) + 2.47 (6.1) 

ln (𝑑𝑒𝑚𝑖 − 𝑣𝑖𝑒 =  0.21 × ln(𝑚𝑎𝑠𝑠𝑒 𝑑𝑢 𝑐𝑜𝑟𝑝𝑠) + 3.23 (6.2) 

Tableau 25 : Turnover estimé pour le cœur et le muscle, pour chaque stade de vie, selon les 
équations de Vander Zanden et al., (2015). La distinction entre juvéniles et adultes s’est faite 
sur la base de la taille à maturité (Travers-Trolet et al., 2019).  

Espèce 
Taille à 

maturité 
(cm) 

Stade de vie 
Turnover 

estimé : cœur 
(jour) 

Turnover 
estimé : muscle 

(jours) 

Pleuronectes platessa 27 
Juvénile + adulte 38 81 

Juvénile 30 64 
Adulte 43 92 

Merlangius 

merlangus 
20 

Juvénile + adulte 36 76 
Juvénile 25 54 
Adulte 38 81 

Scomber scombrus 29 
Juvénile + adulte 37 80 

Juvénile 32 68 
Adulte 40 86 

Solea solea 29 
Juvénile + adulte 37 79 

Juvénile 32 69 
Adulte 42 90 

Trachurus trachurus 22 
Juvénile + adulte 32 68 

Juvénile 25 54 
Adulte 34 73 
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D’après ces équations, le turnover des tissus des juvéniles est plus rapide que celui des 

adultes, et le turnover du cœur est plus rapide (environ un mois) que le muscle (environ 2-3 

mois) (Tableau 25). Bien que ces équations s’avèrent très utiles pour avoir une estimation du 

turnover, des analyses supplémentaires telles que des études expérimentales pourraient être 

réalisées afin d’estimer les différences de turnover entre nos différentes espèces, entre les 

différents organes internes (i.e. foie, cœur) ainsi que les différences entre isotopes. Le temps 

de turnover peut être estimé de manière expérimentale, via des expériences de changement 

alimentaire (i.e. ‘Diet Switch Experiment’). Les organismes sont nourris avec une source 

alimentaire constante et de composition isotopique connue. Une fois que les tissus sont en 

équilibre isotopique avec l’alimentation, les organismes sont nourris avec une source 

alimentaire de composition isotopique différente (Gannes et al., 1997; Martinez del Rio et al., 

2009). Ces expériences permettent d’estimer précisément le turnover, mais également une 

autre mesure importante pour reconstruire la structure des réseaux trophiques, le TDF 

(DeNiro and Epstein, 1978; McCutchan et al., 2003; Post, 2002). Généralement, des valeurs 

moyennes de TDF basées sur la littérature sont employées pour la reconstruction des réseaux 

trophiques (Post, 2002). Or ces valeurs sont soumises à de nombreuses variations, 

principalement dues à la physiologie ou à l’alimentation (Caut et al., 2009; McCutchan et al., 

2003; Van der Zanden and Rasmussen, 2001; Vanderklift and Ponsard, 2003). Des travaux 

très récents montrent par ailleurs qu’il existe également une composante individuelle de 

l’intégration isotopique (Rodde et al., 2020).  

Les expériences de changement d’alimentation ne reflètent pas le comportement 

trophique des espèces dans leur milieu naturel puisque bien souvent, les espèces s’alimentent 

sur un mélange de plusieurs proies. L’équilibre isotopique dans les tissus est alors 

difficilement atteignable. Le développement de modèles bioénergétiques permet d’intégrer 

la dynamique des isotopes explicitement (Emmery et al., 2011; Pecquerie et al., 2010; 

Remien, 2015). Ces modèles prédisent comment l’évolution dans le temps de la masse 

corporelle et du rapport isotopique des tissus varie selon l’alimentation. En intégrant des 

éléments clés tels que le turnover, le routing isotopique et le TDF, ces modèles offrent un 
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cadre conceptuel pour comprendre les effets du régime alimentaire et de la physiologie sur les 

rapports isotopiques des tissus (Remien, 2015).  

Vers une meilleure caractérisation des variations spatio-temporelles de la ligne de base  

Les variations spatiales de la ligne de base peuvent compliquer les interprétations des 

signatures isotopiques des espèces migratrices. C’est pourquoi il est nécessaire de caractériser 

le mieux possible ces variations (Reddin et al., 2018). Pour les poissons collectés en 2017 et 

2018, un effort a été fait afin de collecter des invertébrés benthiques filtreurs (Aequipecten 

opercularis) à toutes les stations où des poissons ont été collectés. Toutefois, le substrat 

n’étant pas toujours favorable à l’installation d’invertébrés filtreurs, nous n’avons pas pu 

collecter des pétoncles à toutes les stations où les poissons ont été échantillonnés. C’est 

pourquoi il est recommandé de construire des modèles intégrant des variables 

environnementales afin de prédire les variations spatiales de la ligne de base (Barnes et al., 

2009; Jennings and Warr, 2003; MacKenzie et al., 2014; Reddin et al., 2018; St. John Glew et 

al., 2019; Trueman et al., 2017).  

Puisque les estuaires véhiculent généralement de la matière enrichie en 15N en raison 

des rejets d’ammonium de l’agriculture et des industries, la température et la salinité sont 

généralement corrélés au 15N de la ligne de base (Jennings and Warr, 2003; McClelland et 

al., 1997; Riera et al., 2000). Bien que plusieurs études aient modélisé les signatures 

isotopiques des invertébrés dans l’écosystème de la baie sud de la mer du Nord (Barnes et al., 

2009; Jennings and van der Molen, 2015; Jennings and Warr, 2003; MacKenzie et al., 2014; 

St. John Glew et al., 2019; Trueman et al., 2017), peu d’études ont caractérisé les variations 

spatiales de la ligne de base dans cette zone à fine échelle spatiale. De plus, d’autres 

paramètres non inclus dans les modèles peuvent avoir une influence non négligeable sur les 

valeurs de 15N tels que l’influence des fermes aquacoles, ou de certains estuaires fortement 

anthropisés. Des études supplémentaires de modélisation doivent considérer ces spécificités 

locales afin d’appréhender les variations spatiales de la ligne de base à fine résolution spatiale.  



Chapitre 6 : Discussion générale et perspectives 
 

202 
 

Puisque les signatures isotopiques de la ligne de base varient spatialement, il pourrait 

également être intéressant d’utiliser des isotopes supplémentaires afin de suivre les 

migrations des poissons. Par exemple, la composition isotopique des isotopes stables du 

soufre 34S/32S (34S) peut être utilisée pour suivre les migrations des espèces puisque le 34S 

est fortement influencé par les apports terrigènes et d’eau douce, avec des valeurs de 34S plus 

faible dans les régions fortement influencées par les apports terrigènes (Connolly et al., 2004; 

Fry, 2002; Hobson, 1999; Peterson et al., 1985; St. John Glew et al., 2019). Par exemple, en 

mer du Nord, un gradient de 34S a été mis en évidence avec des valeurs plus élevées dans le 

Nord que dans le Sud (St. John Glew et al., 2019). De plus, il a été montré que l’utilisation du 

soufre en complément du carbone apparait comme un bon traceur des voies benthiques et 

pélagiques, plus précis que l’utilisation du carbone seul (Duffil-Telsning et al. 2018). L'ajout 

de soufre sur la précision des résultats des analyses isotopiques est principalement dû au fait 

que pour cet isotope, il n’y a pas, ou peu de fractionnement (0-1‰) entre un prédateur et sa 

proie (Barnes and Jennings, 2007). L’utilisation de la complémentarité de ces deux isotopes 

serait donc particulièrement pertinente dans les écosystèmes de Manche orientale et de la baie 

sud de la mer du Nord où le couplage bentho-pélagique est important.  

 

2.b. Vers une meilleure compréhension du fonctionnement trophique des 
niveaux trophiques inférieurs    

Apport des acides gras pour mieux caractériser la production benthique 

Les pétoncles (A. opercularis) sont souvent considérés comme proxy de la ligne de 

base benthique et donc de la production benthique. Il apparait plus pertinent d’utiliser des 

consommateurs primaires plutôt que les producteurs primaires comme ligne de base 

benthique, car les rapports isotopiques des producteurs primaires sont très variables dans le 

temps, ce qui trouble l'interprétation des résultats des analyses isotopiques lorsque les 

prédateurs intègrent la signature isotopique de leur régime alimentaire sur plusieurs mois 

(Barnes et al., 2009; Jennings and van der Molen, 2015; Jennings and Warr, 2003; Van der 

Zanden and Rasmussen, 2001).  
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Toutefois, il y a un manque de connaissance quant à la production primaire benthique 

dans cet écosystème. Le microphytobenthos est généralement un compartiment trophique 

négligé en milieu côtier subtidal (Androuin et al., 2018). Le microphytobenthos fait référence 

à un assemblage complexe d’algues eucaryotes unicellulaires (principalement des diatomées) 

et des cyanobactéries vivant à l’interface eau-sédiment (MacIntyre et al., 1996). Plusieurs 

études suggèrent une contribution sous-estimée du microphytobenthos dans le fonctionnement 

des réseaux trophiques subtidaux (Androuin et al., 2018; Evrard et al., 2012; Rigolet et al., 

2014). Les acides gras apparaissent comme un bon marqueur trophique puisqu’ils sont 

intégrés dans les tissus des consommateurs et sont synthétisés par un ou plusieurs groupes de 

producteurs primaires puis transférés vers les niveaux trophiques supérieurs (Couturier et al., 

2020; Kelly and Scheibling, 2012). Dans les écosystèmes côtiers, le microphytobenthos peut 

représenter une part importante de la production primaire. Par exemple, dans la baie sud de 

l’océan Atlantique, au large de la Floride, le microphytobenthos peut contribuer jusqu'à 40% à 

la production primaire, même à 40 m de profondeur (Jahnke et al., 2000). Dans les 

écosystèmes de Manche orientale et de la baie sud de la mer du Nord, où il y a un fort 

brassage de la colonne d’eau, l’utilisation d’acides gras, en complément des isotopes 

stables, permettrait de caractériser de manière plus précise les sources de matière 

organique chez les consommateurs primaires puisque chaque groupe de producteur 

primaire à une signature en acide gras qui lui est spécifique (Kelly and Scheibling, 2012).  

 

Vers une meilleure compréhension des variations trophiques au sein des consommateurs 

primaires 

Les modèles écosystémiques sont des simplifications de la structure et du fonctionnement 

de l’écosystème et impliquent souvent des regroupements d’espèces de même groupe 

fonctionnel (Pethybridge et al., 2018). Les consommateurs primaires sont souvent considérés 

comme un compartiment unique dans les études trophiques ou les modèles écosystémiques 

(Girardin et al., 2018). Or, les traits de vie ainsi que les stratégies trophiques varient entre 

organismes, pouvant engendrer des variations trophiques entre eux. Parmi les traits de 
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vie, la taille apparait comme un paramètre déterminant pour la structure et la dynamique des 

réseaux trophiques pélagiques puisque qu’elle détermine la taille de proies capturées, mais il 

s’agit également d’un paramètre important pour la survie, la croissance, et la reproduction 

(Litchman et al., 2013; Scharf et al., 2000). Par exemple, une étude récente a montré qu’au 

sein des invertébrés pélagiques dans les écosystèmes de Manche orientale et de la baie sud de 

la mer du Nord, les valeurs isotopiques, en particulier en 15N varient entre organismes. Plus 

les organismes sont grands, plus ils ont tendance à être carnivores, expliquant les valeurs de 

15N plus élevées (Fontaine, 2020).  

De la même manière, une précédente étude a révélé de grandes variations de signatures 

isotopiques au sein des invertébrés benthiques (Kopp et al., 2015). Dans notre étude, des 

analyses isotopiques réalisées sur les invertébrés benthiques révèlent également de grandes 

variations au sein de ce compartiment. Le groupe des invertébrés benthiques est composé 

d’espèces (i.e. crustacés, mollusques, échinodermes, annélides) ayant des alimentations 

différentes (e.g., suspensivores, déposivores, carnivores, omnivores ; Garcia et al., 2011) 

générant des variations de signatures isotopiques à la base des réseaux trophiques. Comme les 

variations isotopiques à la base des réseaux trophiques influencent des réseaux trophiques 

supérieurs, dans le cadre d’une approche écosystémique, il apparait alors important de mieux 

comprendre la structure et le fonctionnement des niveaux trophiques inférieurs pour mieux 

comprendre la structure et le fonctionnement des niveaux trophiques supérieurs (Figure 31).  
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Figure 31 : Signatures isotopiques des invertébrés benthiques. Chaque couleur et forme 
correspond à un groupe taxonomique. Carré vert: crustacés ; cercle orange: échinodermes ; 
losange violet: mollusques. 

 

2.c. Interactions trophiques lors du printemps et de l’été 

Puisque nous ne disposons pas de valeurs isotopique de ligne de base au printemps et 

en été, il est compliqué de réaliser des analyses plus approfondies sur les espèces de poisson 

collectées à ces saisons. Un effort est à fournir pour obtenir ces données afin de mieux 

interpréter les signatures isotopiques des individus lors de ces périodes.  

Les campagnes annuelles réalisées par l’Ifremer n’ont initialement pas pour but d’étudier 

l’écologie trophique des espèces. Ces campagnes, dont l’objectif principal est de produire des 

indices biologiques pour caractériser l’état et l’évolution des espèces exploitées et des 
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peuplements d’intérêt halieutique ont contraint un échantillonnage lors des périodes 

hivernales et automnales. A ce jour, aucune campagne écosystémique française n’a lieu au 

printemps ou en été en Manche et dans la baie sud de la mer du Nord. Cependant, en raison 

des modifications environnementales ayant lieu lors de ces périodes (i.e. augmentation de la 

température, blooms phytoplanctoniques), celles-ci apparaissent particulièrement 

intéressantes d’un point de vue trophique.  

Certaines campagnes françaises ont été réalisées ponctuellement au printemps, mais 

celles-ci n’avaient que pour but l’étude des bas niveaux trophiques planctoniques, du 

phytoplancton, jusqu’aux larves de poissons. Les prélèvements réalisés par les pêcheurs 

professionnels apparaissent comme un bon complément d’échantillonnage à celui réalisé à 

bord des navires scientifiques, mais ne sont pas suffisants, car seuls les adultes sont 

principalement ciblés. Or, les chapitres 4 et 5 ont montré l’importance de considérer les 

changements trophiques ontogéniques. De plus, les navires professionnels n’étant pas équipés 

comme les navires scientifiques, la conservation des échantillons pose souci, notamment pour 

l’analyse des contenus stomacaux (chapitre 4). L’absence de connaissance des coordonnées 

GPS exactes de captures des poissons ainsi que l’absence de ligne de base peuvent également 

être un frein important pour la compréhension des signatures isotopiques. Enfin, comme 

montré dans les chapitres 3 et 5, une connaissance de la composition des assemblages ainsi 

que l’importance relative des différentes espèces est nécessaire pour une meilleure 

compréhension des interactions trophiques et des flux de matière. En raison de l’absence de 

ces informations, les données recueillies lors de ce projet ne nous ont pas permis d’étudier 

précisément la structure et le fonctionnement des écosystèmes de de Manche orientale et de la 

baie sud de la mer du Nord lors de ces périodes.  

Bien qu’aucune campagne écosystémique française n’ait lieu au printemps ou en été dans 

les écosystèmes de Manche orientale et de la baie sud de la mer du Nord, des campagnes sont 

réalisées par d’autres pays durant ces périodes. C’est notamment le cas de la campagne 

estivale UK-Beam Trawl Survey (UK-BTS), ciblant principalement la sole et la plie. En raison 

du coût non négligeable de la mise en place d’une campagne écosystémique, il pourrait alors 
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être intéressant de mettre en place une collaboration avec ces pays afin de disposer de plus 

de données, nécessaires à la compréhension de la structure et du fonctionnement de 

l’écosystème. D’un point de vue trophique, il apparait intéressant d’étudier comment une 

augmentation de la production primaire pélagique (PPP) influe sur les relations trophique. Sur 

la base des contrôles bottom-up, les changements à la base des réseaux trophiques contrôlent 

les niveaux trophiques supérieurs. De plus, puisque le couplage bentho-pélagique est bien 

documenté en Manche orientale, et que le compartiment benthique est essentiel au 

fonctionnement de l’écosystème, il apparait également intéressant d’étudier l’influence de 

l’augmentation de la PPP sur le couplage (Griffiths et al., 2017). L’été correspond à la période 

de l’année où la température est la plus importante. Puisque la température peut influencer la 

physiologie, le comportement, l’abondance et la distribution des espèces (Day et al., 2018; 

Dulvy et al., 2008; Givan et al., 2018; González-Bergonzoni et al., 2012), et donc leurs 

relations trophiques, dans un contexte de changement climatique de plus en plus important 

(IPCC, 2014) il est nécessaire de comprendre l’influence de l’augmentation de la température 

sur la structure et le fonctionnement des écosystèmes (Gibert, 2019; Lynam et al., 2017; 

Thompson et al., 2020). Des analyses isotopiques et de contenus stomacaux sont à 

approfondir afin de mieux caractériser les interactions trophiques lors de ces périodes.  

 

2.d. Considération des variations intraspécifiques des traits fonctionnels  

En plus de l’approche taxonomique, l’approche fonctionnelle apparait désormais 

innovante afin de comprendre la structure et le fonctionnement des écosystèmes (Barnett et 

al., 2019; Cadotte et al., 2011; Kiørboe et al., 2018; Mcgill et al., 2006; McLean et al., 2019). 

Cette approche se base sur l’utilisation de traits, soit toute caractéristique morphologique, 

physiologique ou phénologique qui influe sur la croissance, la reproduction et la survie des 

espèces (Violle et al., 2007). Une étude récente a révélé qu’en mer du Nord, au cours de ces 

trente dernières années, les communautés de poissons du sud et du nord ont divergé vers des 

espèces différentes, devenant plus dissemblables au fil du temps, mais elles ont convergé vers 

les mêmes traits indépendamment des différences entre les espèces (McLean et al., 2019). Ces 
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communautés se sont déplacées vers des espèces pélagiques, plus petites, à croissance plus 

rapide, ayant des préférences thermiques plus élevées.  

Puisque tous les organismes doivent acquérir et assimiler des ressources pour le maintien, 

la croissance et la reproduction, certains de ces traits sont liés à l’écologie trophique (i.e. 

niveau trophique, alimentation). L’utilisation des données recueillies lors de cette thèse 

pourront être utilisées dans les études portées sur l’utilisation de traits fonctionnels, en 

incluant l’importance de la considération des variations de traits intraspécifiques afin de 

comprendre l’effet des différentes pressions naturelles et anthropiques sur les communautés et 

de prédire les changements dans le fonctionnement des écosystèmes et les services associés 

(Barnett et al., 2019; Bolnick et al., 2011; Cianciaruso et al., 2009; Des Roches et al., 2018; 

Mimura et al., 2017; Violle et al., 2012). 

 

2.e. Vers une intégration de ces données dans les modèles écosystémiques 

Les interactions trophiques sont à la base des modèles écosystémiques, utilisés afin 

d’étudier la structure et le fonctionnement des écosystèmes, comme appui à la gestion 

écosystémique, mais également utilisés afin d’établir des scénarios prévisionnels (Heymans et 

al., 2016; Pethybridge et al., 2018; Smith et al., 2007). Ces modèles requièrent alors des 

données empiriques afin de caractériser de manière robuste l’écologie trophique des espèces 

et documenter précisément un certain nombre d’indicateurs de l’impact de la pression de 

pêche (Coll et al., 2016; Shannon et al., 2014). Par exemple, ces modèles peuvent permettre 

de relier la diminution du niveau trophique des consommateurs aux changements de 

composition des assemblages et des captures en lien avec la pression de pêche (Pauly, 1998). 

Ces modèles peuvent également permettre de mieux comprendre la structure et le 

fonctionnement des écosystèmes. Par exemple, l’importance du contrôle bottom-up, 

relativement au contrôle top-down, a récemment été mise en évidence en Manche orientale 

grâce au modèle écosystémique Atlantis (Bracis et al., 2020). 
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Comme de nombreux modèles nécessitent de renseigner des matrices alimentaires, 

l’échantillonnage des contenus stomacaux est devenue une nouvelle recommandation des 

groupes de coordination régionale (RCG – Regional Coordination Group) dans le cadre de la 

DCF (Data Collection Framework). L’objectif de cette collecte sera de mieux documenter la 

composante trophique des modèles afin d’affiner un certain nombre de paramètres clés de 

l’évaluation des stocks, comme la part de la mortalité naturelle liée à la prédation par 

exemple. Les données obtenues dans cette thèse à l’aide des isotopes stables et des 

contenus stomacaux pourront être utilisées dans les modèles écosystémiques soit pour 

vérifier leurs résultats, soit pour modifier les paramètres d’entrée du modèle en 

intégrant directement les données empiriques dans les modèles (Pethybridge et al., 2018). 

Toutefois, les modèles écosystémiques requièrent des données précises afin de caractériser au 

mieux la structure et le fonctionnement des écosystèmes. Modéliser ces effets à plusieurs 

niveaux d’organisation est nécessaire afin de prédire (i.e. ecological forecasting) les effets du 

changement global sur la structure et le fonctionnement des écosystèmes.   
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3. Conclusion 

Les écosystèmes de Manche orientale et de la baie sud de la mer du Nord apparaissent 

comme des écosystèmes particuliers en raison de leur faible profondeur. A l’échelle de 

l’assemblage, Le couplage entre les habitats benthique et pélagique est apparu comme une 

caractéristique essentielle et permanente. Les interactions trophiques ont révélé une plasticité 

trophique pour la plupart des espèces de poisson de l’assemblage ainsi qu’un partage des 

ressources. Les changements de composition de l'assemblage de poissons n'ont pas eu 

d'impact sur le couplage bentho-pélagique car la plupart des espèces dominantes sont 

généralistes au cours d'une période donnée, ce qui a permis une utilisation complète de toutes 

les ressources disponibles. Au niveau individuel, les espèces ont tendance à être généralistes, 

mais composées d’individus spécialistes le long des axes du 13C et du 15N. Les espèces 

tendent à élargir leur niche, principalement via une augmentation de la variation 

d’alimentation entre individus. Ce comportement peut être une stratégie pour limiter la 

compétition, et il peut être favorisé par l’important couplage bentho-pélagique offrant une 

grande diversité de ressources pour les assemblages. Enfin, cette étude a montré l’importance 

de considérer les changements ontogéniques et saisonniers des interactions trophiques. 

Renseigner ces changements dans les modèles écosystémiques augmenterait leur capacité à 

saisir la complexité des écosystèmes marins et à informer la gestion des pêches. Modéliser ces 

effets à plusieurs niveaux d’organisation est nécessaire afin de prédire les effets du 

changement global sur la structure et le fonctionnement des écosystèmes. 
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Résumé 

Les interactions trophiques sont à la base de nombreux processus régissant la structure 
et le fonctionnement des écosystèmes. Cependant, de nombreuses sources de variations sont 
mal connues comme les variations saisonnières et ontogéniques. Ces variations ont été 
appréhendées à plusieurs niveaux d’organisation, l’assemblage, l’espèce et l’individu dans les 
écosystèmes de Manche orientale (MO) et de la baie sud de la mer du Nord (BSMDN).  

 Ces variations ont été tout d’abord étudiées en analysant les isotopes stables du 
carbone (13C) et de l’azote (15N), qui fournissent des informations sur l’utilisation des 
ressources et de l’habitat dans un espace à deux dimensions. Ces analyses ont été réalisées sur 
plusieurs tissus en raison de leurs différents temps d’intégration reflétant l’assimilation selon 
différentes périodes de temps. Ces analyses ont été couplées aux analyses des contenus 
stomacaux. Si l’analyse des isotopes stables apporte une information intégrée de 
l’alimentation sur des périodes de temps variables selon le tissu étudié, l’analyse des contenus 
stomacaux apporte une information à court terme de l’alimentation.  

 A l’échelle de l’assemblage, Le couplage entre les habitats benthique et pélagique est 
apparu comme une caractéristique importante de l’écosystème de Manche orientale, en raison 
de sa faible profondeur, ainsi qu’à la combinaison de deux processus écologiques. 
Premièrement, les interactions trophiques ont révélé une plasticité trophique pour la plupart 
des espèces de poisson de l’assemblage étudié ainsi qu’un partage des ressources. 
Deuxièmement, les changements de composition de l'assemblage de poissons n'ont pas eu 
d'impact sur le couplage bentho-pélagique car la plupart des espèces dominantes se sont 
généralisées au cours d'une période donnée, ce qui a permis une utilisation complète de toutes 
les ressources disponibles. Des analyses plus approfondies ont été réalisées sur le merlan qui 
est l’espèce dominante en Manche orientale et au sud de la mer du Nord en hiver, et ont révélé 
des changements saisonniers et ontogéniques d’alimentation pour cette espèce. Enfin, au 
niveau individuel, les espèces ont tendance à être généralistes mais composée d’individus 
spécialistes le long des axes du 13C et du 15N. Les espèces tendent à élargir leur niche 
principalement via une augmentation de la variation d’alimentation entre individus. Ce 
comportement peut être une stratégie pour limiter la compétition, stratégie peut-être favorisée 
par l’important couplage bentho-pélagique offrant une grande diversité de ressources pour les 
espèces.  

 Cette étude a montré l’importance de considérer les changements ontogéniques et 
saisonniers des interactions trophiques. Renseigner ces changements dans les modèles 
écosystémiques augmenterait leur capacité à saisir la complexité des écosystèmes marins et à 
informer la gestion des pêches. Modéliser ces effets à plusieurs niveaux d’organisation est 
nécessaire afin de prédire les effets du changement global sur la structure et le fonctionnement 
des écosystèmes. 

Mots-clés : isotopes stables ; niveaux d’organisation ; niche ; compétition ; couplage bentho-
pélagique 
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