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Introduction

Les zones côtières font partie des systèmes marins les plus productifs au monde,
soutenant de nombreux processus écologiques et services écosystémiques (Costanza et
al., 1997). Dans le monde entier, ces écosystèmes subissent de graves changements taxo-
nomiques et fonctionnels en réponse aux effets cumulatifs des perturbations anthro-
piques, notamment la surpêche, la pollution, le changement climatique, la dégradation
des habitats et l'introduction d'espèces non indigènes (Gray, 1997 ; Claudet et Fraschetti,
2010). Les influences humaines ont des effets aigus et chroniques à diverses échelles tem-
porelles et spatiales, et peuvent finalement entraîner une perte à grande échelle d'habitats
productifs et une altération de la structure et de la fonction des communautés (Ellis et al.,
2000). 

Les baies et les estuaires fournissent des habitats à un large éventail d'espèces pré-
sentant une importance écologique et un intérêt commercial potentiels. La production
dans ces écosystèmes est assurée par une grande diversité de producteurs primaires,
notamment le phytoplancton, les algues, les herbiers, les mangroves, les plantes des prés
salés et les diatomées benthiques (Bouillon et al., 2011). Les contributions trophiques de
ces diverses sources aux réseaux alimentaires estuariens et côtiers diffèrent considérable-
ment d'un système à l'autre dans le monde, en particulier pour le necton (par exemple,
les poissons, les céphalopodes), qui utilise des ressources provenant de sources multiples
de matière organique dans l'espace et le temps en raison de leur mobilité et de leurs com-
portements alimentaires à plusieurs niveaux trophiques (Kundu et al., 2021).

Les individus de nombreuses espèces de poissons ou de céphalopodes se concen-
trent pendant le stade juvénile dans des nourriceries spatialement restreintes au sein des
habitats côtiers et des estuaires (Beck et al., 2001 ; Brown et al., 2018 ; Seitz et al., 2014)
en raison de la grande disponibilité de nourriture macrobenthique, en particulier pendant
les pics de biomasse qui se produisent de la fin du printemps au début de l'automne dans
les zones tempérées (Beukema, 1974 ; Saulnier et al., 2020). Cette concentration de juvé-
niles de consommateurs benthiques entraîne une régulation densité-dépendante (Le Pape
et Bonhommeau, 2015). Elle conduit à l’établissement inhérent de relations interspéci-
fiques, notamment pour les ressources alimentaires (Post et al., 1999). La compétition ali-
mentaire peut se produire lorsque des individus d'une ou plusieurs espèces partagent une
stratégie alimentaire commune (c'est-à-dire qu'ils se nourrissent de proies similaires) sur
la base de ressources limitées (Birch, 1957). Même si le partage de la nourriture limite la
compétition, la plupart des espèces de poissons bentho-démersaux sont considérées
comme des prédateurs opportunistes et partagent donc un pool commun de proies, en
particulier au stade juvénile, ce qui entraîne des processus de compétition potentiels aux
échelles intra- et inter-spécifique.

Les flux d'énergie et la structure des réseaux trophiques mettent en évidence les
interactions entre les organismes, ainsi que les processus structurant les réseaux tro-
phiques (Wellard Kelly et al., 2021). L'analyse de contenu stomacal (SCA) et l'analyse des
isotopes stables (SIA) sont deux outils intéressants pour identifier les sources de carbone,
les interactions trophiques et/ou la structure du réseau trophique. La SCA fournit des
informations sur la classification taxonomique des proies, leur abondance, leur poids et
leur présence, mais elle ne représente qu’une représentation instantanée et à court terme
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du régime alimentaire (quelques heures à une journée) et ne certifie pas que les proies
sont entièrement assimilées par les consommateurs (Hyslop, 1980). Comme un prédateur
intègre les compositions isotopiques du carbone et de l'azote de ses proies dans ses pro-
pres tissus (incluant des processus de fractionnement), la SIA fournit des informations
intégrées à plus long terme sur les habitudes alimentaires (semaines à mois) reflétant les
composés organiques qui sont réellement assimilés par un consommateur (Fry, 2008).
Cependant, la SIA ne fournit pas d'informations précises sur la diversité des proies.
Considérant cette complémentarité, l'association de la SCA et de la SIA apporte des per-
spectives intéressantes (Cresson et al., 2014 ; Davis et al., 2012 ; Leclerc et al., 2013 ; Petta
et al., 2020 ; Togashi et al., 2019). Le concept de niche isotopique est fréquemment utilisé
pour examiner la structure des réseaux trophiques, c'est-à-dire l'utilisation des ressources
et les positions trophiques entre les organismes ou les groupes (Layman et al., 2007a). La
variabilité de la niche des organismes [sensus Newsome et al. (2007)] reflète la disponibi-
lité des ressources alimentaires, l'utilisation des habitats, les comportements et les distri-
butions au sein des écosystèmes (Bolnick et al., 2002 ; Quevedo et al., 2009). La niche
intra-spécifique peut décrire un comportement alimentaire opportuniste ou spécialisé au
sein de la diversité fonctionnelle des espèces, tandis que la niche inter-spécifique peut
révéler des stratégies de compétition ou de partage des ressources entre les espèces. Il est
intéressant de noter que les concepts de variabilité et de chevauchement des niches peu-
vent être testés parmi les espèces de prédateurs grâce à des mesures dérivées respective-
ment des contenus stomachaux [nicheSCA (Petta et al., 2020 ; Schoener, (1971)] et des
compositions isotopiques [nicheSIA (Petta et al., 2020 ; Cucherousset et Villéger, 2015 ;
Layman et al., 2007a, 2012 ; Rigolet et al., 2015)]. 

Les assemblages de poissons et céphalopodes prédateurs bentho-démersaux peu-
vent varier dans l'espace en réponse à des facteurs naturels ou anthropiques, ce qui
conduit à des sous-groupes potentiels de stations caractérisées par une composition simi-
laire (appelés ci-après assemblages). La variabilité de la richesse ou de la diversité des
espèces au sein des assemblages peut également affecter les niches et la structure du
réseau alimentaire (Wellard Kelly et al., 2021) et accroître la compétition et la spécialisa-
tion conduisant à une réduction des niches pour chaque espèce (Connell, 1983). La rela-
tion entre les compositions des assemblages et la complexité trophique, y compris la
variabilité et le chevauchement des niches, est donc un sujet essentiel pour améliorer la
compréhension du fonctionnement des écosystèmes. 

Sur la côte française de la Manche, les communautés et nurseries de poissons et
céphalopodes côtiers ont été étudiées dans les principales baies et estuaires côtiers [par
exemple l'estuaire de la Rance (Le Mao, 1985), la baie de Seine (Day et al., 2021 ; Saulnier
et al. 2020), la baie du Mont-Saint-Michel (Kostecki et al., 2012), la baie de Morlaix
(Dauvin, 1988) ou la baie de Somme (Auber et al., 2017)]. En baie de Saint-Brieuc
(Manche occidentale), les communautés de poissons qui utilisent la zone intertidale à
marée haute ont été étudiées en relation avec les prés salés (Laugier, 2015 ; Sturbois et al.,
2016) et les marées vertes (Le Luherne et al., 2016). Cependant, dans la zone subtidale
appartenant au site Natura 2000 " Baie de Saint-Brieuc - Est " et située en périphérie de
la Réserve naturelle nationale de la baie de Saint-Brieuc, les données sont rares et ancien-
nes (Gully, 1981 ; Le Dean et Moreau, 1981), faisant de l'actualisation des connaissances
une priorité pour les gestionnaires de ces aires marines protégées.  Cette zone subtidale
peu profonde supporte depuis des décennies des activités de pêche intenses (dominées
par le dragage de coquilles Saint-Jacques) qui ont affecté les habitats benthiques (Sturbois
et al., 2021a) et peuvent avoir des impacts potentiels sur les communautés de poissons. 
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Dans cette étude, nous avons analysé les communautés de poissons et de cépha-
lopodes des sédiments meubles peu profonds de la baie de Saint-Brieuc à l'échelle des
espèces et des assemblages  et le réseau trophique associé, des producteurs primaires aux
consommateurs benthiques. Après une description des assemblages de poissons et de
céphalopodes et du réseau trophique, nous explorons la stratégie d'alimentation et le che-
vauchement des niches à partir du contenu stomacal et des analyses d'isotopes stables
(δ13C vs δ15N) pour les espèces dominantes de poissons et de céphalopodes. L’objectif
était d'explorer les apports fournis par ces trois approches analytiques pour démêler les
l’utilisation des sources de matière organique et les relations trophiques dans les assem-
blages de poissons et de céphalopodes de ces écosystèmes côtiers complexes, en particu-
lier : (1) Les assemblages taxonomiques de poissons et de céphalopodes sont-ils soutenus
par différentes sources trophiques ? ; (2) Comment les stratégies trophiques des espèces
démersales de poissons et de céphalopodes peuvent-elles être mises en évidence par des
des analyses complémentaires de contenus stomacaux et d'isotopes stables  ? Les résultats
sont discutés au regard de données relatives à la production de proies benthiques, et de
leurs implications pour la compréhension et la conservation des aires marines protégées

Réseau et des niches trophiques au sein des assemblages de poissons et de céphalopodes
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2.1 Zone d’étude

L’étude s’est déroulée en baie de Saint-Brieuc (Manche occidentale, France, Figure 1).
La zone d'étude comprends 11 700 ha de fonds meubles très peu profonds (0-15m) sous
l'influence d'un régime mégatidal. Le marnage varie de 4 m aux mortes eaux à près de 13
m lors des marées de vives eaux. 

En 2019, la macrofaune benthique était dominée par des mollusques, des annélides et
des crustacés (Sturbois et al., 2021a). Les connaissances concernant les poissons subti-
daux de la zone d'étude sont plus rares et datent de 40 ans. Dans les années 1980, Le
Dean et Moreau (1981) et Gully (1981) ont indiqué que la communauté de poissons était
dominée par Pleuronectes platessa, Psetta maxima, Solea lascaris, S. vulgaris, et Scophtalmus rhom-
bus. Spondyliosoma cantharus était abondante dans une zone limitée à l’ouest de la baie, tan-
dis que Limanda limanda et Platichthys flesus étaient rares. Dans la zone intertidale, Le
Luherne et al. (2016) ont mis en évidence l'utilisation des plages de sable à marée haute
par certaines espèces ; par exemple Buglossidium luteum, Pleuronectes platessa, Pomatoschistus
microps, Chelon spp., et Dicentrarchus labrax ; ces trois derniers taxons utilisant également les
canaux des prés salés (Laugier, 2015 ; Sturbois et al., 2016).

Bien que bordant la Réserve naturelle nationale de la baie de Saint-Brieuc et apparte-
nant partiellement au site Natura 2000 " Baie de Saint-Brieuc-Est " (FR5300066), la zone
d'étude est exposée à plusieurs pressions anthropiques dont la mytiliculture, le dragage
des coquilles Saint-Jacques et l'eutrophisation (Sturbois et al., 2021b, 2021a). Les moules
sont cultivées sur bouchots (312 ha ; Figure 1) dans la partie nord-est de la zone interti-
dale et sur des cordes, en subtidal, dans la partie ouest de la zone d'étude. Les fonds
marins sont exposés depuis plusieurs années au dragage de la coquille Saint-Jacques Pecten
maximus (Sturbois et al., 2021a). Certaines zones sont colonisées par la Crépidule Crepidula
fornicata, surtout dans la partie ouest de la baie (Blanchard et al., 2001 ; Hamon et
Blanchard, 1994). La baie souffre également d'eutrophisation entraînant une prolifération
de macroalgues et des épisodes cycliques de marées vertes (Charlier et al., 2007 ; Gravier,
2012). Ces marées vertes influencent la dynamique de certaines populations benthiques
d'invertébrés dans la zone intertidale (Sturbois et al., 2021b) et impactent les zones de
nourricerie des poissons dans les parties supérieures de la zone intertidale (Le Luherne et
al., 2017, 2016). 

Sturbois et al. (2022) ont montré l'influence limitée de la végétation des prés salés et
des proliférations d'Ulva sp. comme base du réseau trophique benthique intertidal, alors
que certaines espèces de poissons s’alimentent de proies des prés salés et de microphy-
tobenthos (Sturbois et al., 2016).

Analyse diachronique de la végétation du marais maritime de l’Anse d’Yffiniac
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2.2 Echantillonnage et analyses en laboratoire

2.2.1 Poissons et céphalopodes
Les poissons et les céphalopodes ont été échantillonnés en septembre 2019 à l'aide de

deux types de chaluts à perche (2,5/3 nœuds) dans 24 stations (Figure 1). Les stations
plus profondes (n= 14) ont été échantillonnées à l'aide d'un chalut à perche de 3,0 m
(maillage de 1 cm, longueur des traits = 1365,03 m ± 397,29, longueur moyenne ± sd)
remorqué par le navire de recherche "Thalia" (IFREMER, France). Les stations moins
profondes (n= 10) ont été échantillonnées à l'aide d'un chalut de 1,5 m (maille de 1 cm,
longueur des traits = 774,10 m ± 7,88) remorqué par le bateau pneumatique semi-rigide
'Emeraude Explorer' (MNHN, France). Les poissons ont été identifiés et mesurés (lon-
gueur fourche, précision au mm) à bord avant d'être relâchés. Certains individus ont été
collectés et congelés (-20°C) pour des analyses ultérieures des isotopes stables (SIA) et
des contenus stomacaux (SCA). A noter que les raies (biopsie pour SIA) et les hippocam-
pes ont été systématiquement relâchés. 

Au laboratoire, chaque poisson a été mesuré (longueur fourche, précision : 0,01 cm)
et pesé (masse totale, précision : 0,0001 g) avant d'être disséqué. Les estomacs des pois-
sons ont été retirés et pesés pleins et vidés de leur contenu. La vacuité de l'estomac était
notée '1' si l'estomac contenait un bol alimentaire, ou '0' si l'estomac était vide.  Lorsqu'ils
étaient présents, les proies étaient triées sous loupe binoculaire et rattachées au groupe
taxonomique le plus bas possible, dénombrés et pesés (poids humide). 

Les échantillons pour les SIA étaient constitués de tissus musculaires dorsaux indivi-
duels exempts de tout fragment d'arrête, de peau ou d'écailles. Tous les échantillons ont
été rincés, séchés à 60°C pendant 48 h, et réduits en poudre fine à l'aide d'un mortier en
marbre.  

2.2.2 Macrofaune benthique
La macrofaune benthique a été échantillonnée avec une drague Rallier du Baty. Le

contenu a été délicatement tamisé à travers un tamis à maille carrée de 5 mm. La macro-
faune a ensuite été triée à bord et stockée à -20°C jusqu'à un traitement ultérieur. Au labo-
ratoire, les animaux ont été identifiés au niveau taxonomique le plus bas possible et rin-
cés. Les échantillons pour l'EIDD étaient constitués de tissus musculaires individuels
pour les grandes espèces (bivalves, crevettes) ou d'individus entiers (pour les amphipo-
des). La Crépidule contenant des carbonates de calcium a été divisée en deux sous-échan-
tillons, respectivement acidifié et non-acidifié (Androuin et al., 2019). Tous les échan-
tillons ont été rincés, séchés à 60°C pendant 48 h, et broyés en poudre fine à l'aide d'un
mortier en marbre.

2.2.3 Sources
La matière organique sédimentaire (SOM) a été collectées sur 12 stations profondes

à partir d'échantillons de sédiments prélevés avec la drague Rallier du Baty. Pour chaque
station, un sous-échantillon a été acidifié (10% HCl) et re-séché à 60°C, tandis que l'autre
sous-échantillon est resté non-traité. Les échantillons marins et d'eau douce collectés
pour la matière organique particulaire en suspension (POM) ont été pré-filtrés sur une
maille de 90-µm pour éliminer les gros détritus et ensuite filtrés sur des filtres Whatman

Analyse diachronique de la végétation du marais maritime de l’Anse d’Yffiniac
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GF/F pré-brûlés (500°C, 5h). Les POM collectés dans les bassins fluviaux (POM_TER,
5 stations), et au large (POM_SEA, 2 stations) ont été différenciés.

Les feuilles et les rameaux des plantes vasculaires les plus représentatives du pré salé
(Sturbois et Bioret, 2019, Sturbois et al. 2022) et Ulva spp. ont également été collectés. Les
échantillons ont été rincés au laboratoire pour enlever les épibiontes potentielles, séchés
à 60°C pendant 48h, et broyés en une poudre fine à l'aide d'un mortier en marbre.

2.3 Analyse des isotopes stables

Au moins trois réplicats ont été analysés par espèce lorsque cela était possible, mais
pour quelques taxons, moins d’échantillons étaient disponibles (Annexe A). Les échan-
tillons broyés ont été emballés dans des capsules en étain de 5 x 8 mm et analysés à l'aide
d'un analyseur élémentaire (EA Flash 2000 de ThermoFisher Scientific) couplé à un
spectromètre de masse à rapport isotopique (Delta V Plus de ThermoFisher Scientific) à
la plateforme d'isotopes stables du Pôle Spectrométrie Océan de l'Université de Bretagne
Occidentale (Brest, France). 

Les rapports d'isotopes stables ont été rapportés dans la notation standard δ en unités
de parties par milliers (‰) par rapport à l'étalon de référence international : 

δX=[(RSample/RStandard)-1] * 103

où X est 13C et 15N et R est le rapport correspondant de 13C/12C et 15N/14N. Les étalons
de référence utilisés étaient la bélemnite Vienna-Pee Dee pour le 13C et le N2 atmosphé-
rique pour le 15N (précision : 0,1).

Les valeurs de δ13C provenant de sous-échantillons acidifiés ont été combinées avec
celles de δ15N provenant de sous-échantillons non-traités pour calculer à la fois les valeurs
d'isotopes stables des crépidules et des SOM, non influencées par les résidus de carbo-
nate de calcium (δ13C) et par l'acidification (δ15N) (Androuin et al., 2019).

2.4 Analyse des données

Les jeux de données ont été étudiés pour analyser les patrons spatiaux des assembla-
ges de poissons et de céphalopodes, ainsi que dans la composition et la structure du
réseau trophique, incluant les consommateurs primaires et les poissons et céphalopodes.
Avant l'analyse statistique, l'abondance des poissons et des céphalopodes mesurés avec
les chaluts à perche de 3,0 m et 1,5 m a été normalisée pour 0,1 ha. Les SIA et SCA ont
été utilisées pour explorer la variabilité des niches et le chevauchement entre les espèces
de poissons les plus abondantes. Toutes les analyses ont été effectuées dans l'environne-
ment R.

2.4.1 Assemblages de poissons et de céphalopodes
Une classification ascendante hiérarchique (HCA) a été réalisée pour distinguer les

assemblages de poissons et de céphalopodes (c'est-à-dire les groupes de stations) en uti-
lisant la dissimilarité de Bray-Curtis entre chaque paire d'échantillons et en appliquant la
méthode de clustering de Ward. 

Analyse diachronique de la végétation du marais maritime de l’Anse d’Yffiniac



Afin d'évaluer les différentes composantes de l'α-diversité aux deux échelles de la zone
d'étude et des assemblages identifiés, le nombre moyen par m² et l'occurrence pour
chaque espèce, le nombre total moyen d'individus par m² (N), la richesse en taxons (S),
l'indice de Shannon-Weaver (H') et la régularité des espèces de Pielou (J) ont été calculés
pour chaque station sur les données brutes d'abondance.

2.4.2 Analyse des isotopes stables
    Les différences de δ13C et δ15N des poissons ont été testées avec une ANOVA à

deux facteurs par permutation avec les facteurs "Espèces" et "Assemblages". Les
NicheSIA ont été analysées par le biais de métriques (Layman et al., 2007a) calculées pour
les espèces de poissons et de céphalopodes les plus abondantes, dérivées de l'analyse pré-
liminaire des assemblages :

- Gamme δ13C et δ15N (CR et NR) : distance respectives entre les valeurs δ13C et δ15N les
plus élevées et les plus basses d'une espèce de poisson. CR est une représentation de la
diversité des sources basales soutenant l'espèce alors que NR est une représentation de
la longueur totale (c'est-à-dire le nombre total de niveaux trophiques) au niveau de l'espè-
ce ;

- Aire totale (TA) : Surface de l’enveloppe convexe englobant l’ensemble des individus
d’une espèce de poisson donnée dans l'espace δ13C-δ15N. TA représente une mesure de la
quantité totale d'espace de niche occupé, c'est-à-dire un proxy de la stratégie trophique
globale (spécialistes vs opportunistes) ;

- Distance moyenne au centroïde (CD) : Distance euclidienne moyenne de chaque individu
au centroïde de l'espèce δ13C-δ15N, où le centroïde est la valeur moyenne de δ13C et δ15N
pour tous les individus d'une espèce de poisson. Cette métrique fournit une mesure du
degré moyen de variabilité de la stratégie trophique ; 

- Distance moyenne des plus proches voisins (NND) : Moyenne des distances euclidiennes à
chaque plus proche voisin individuel au sein de chaque niche d'espèce de poisson, c'est-
à-dire une mesure de la densité globale de l'emballage individuel.

Quatre autres indices (Cucherousset et Villéger, 2015) ont également été calculés pour
analyser le chevauchement de niche entre les espèces de poissons et de céphalopode, et
l'étendue de leur stratégie alimentaire :

- Similarité isotopique (ISim) : rapport entre la niche isotopique de l'intersection et de l'u-
nion des deux espèces de poissons données. Il varie de 0 lorsqu'il n'y a pas de chevauche-
ment isotopique à 1 lorsque l'espèce ayant la plus faible richesse isotopique remplit un
sous-ensemble de l'espace isotopique rempli par l'espèce ayant la plus forte richesse. ISim
a été calculé dans les deux dimensions de l'espace δ 2D et pour chaque isotope (c'est-à-
dire une dimension) ; 

- Emboîtement isotopique (Ines) :  Rapport entre le volume de l'intersection et le volume
rempli par l'espèce présentant la TA la plus faible. Il varie de 0, lorsqu'il n'y a pas de che-
vauchement isotopique, à 1, lorsque le groupe ayant la plus faible richesse isotopique
remplit un sous-ensemble de l'espace isotopique rempli par le groupe ayant la plus grande
richesse isotopique.

- Divergence isotopique (IDiv) : Distribution des individus de l'espèce à l'intérieur de l’en-
veloppe convexe. IDiv est minimale (c'est-à-dire qu'elle tend vers 0) lorsque la plupart des
points sont proches du centre de gravité de l’enveloppe convexe, et que les individus
ayant les valeurs isotopiques les plus extrêmes sont rares dans une communauté. IDiv
tend vers 1 lorsque tous les points sont situés sur les bords de la coque convexe et que
les individus présentant une ou plusieurs valeurs extrêmes d'isotopes stables dominent le
réseau alimentaire ; 

Réseau et des niches trophiques au sein des assemblages de poissons et de céphalopodes16
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- Régularité isotopique (IEve) : Régularité de la distribution des individus d'une espèce de
poisson donnée le long de l'arbre le plus court qui relie tous les individus. L'IEve tend
vers 0 lorsque la plupart des individus sont regroupés dans une petite région de l'espace
isotopique stable tandis que quelques autres sont éloignés de ce groupe. IEve tend vers
1 lorsque les individus sont répartis de manière homogène dans l'espace isotopique.

2.4.3Analyse des contenus stomacaux
L'importance des taxons proies dans le régime alimentaire de chaque espèce a été éva-

luée par le Main Food Index (MFI) en utilisant l'équation suivante (Rodriguez, 1996) :

Où W% : pourcentage du poids d'un élément par rapport au poids total de tous les
éléments ; O% : fréquence d'un élément par rapport au total des estomacs examinés ;
N% : pourcentage du nombre d'un élément par rapport au nombre total de toutes les
proies. Les proies sont considérées comme préférentielles (MFI>75), principales
(50<MFI<75), secondaires (25<MFI<50) ou accidentelles (MFI<25).

La largeur de la nicheSCA (indice de Shannon-Wiener) a été calculée à partir des don-
nées brutes d'abondance (nicheSCA-N) et de poids (nicheSCA-W) dans les contenus stoma-
caux. Une HCA a été réalisé sur les données brutes d'abondance du contenu stomacal
pour distinguer les groupes de poissons caractérisés par des stratégies alimentaires simi-
laires (c'est-à-dire caracétrisés par le même pool de proies), en utilisant les méthodes
décrites pour les assemblages de poissons et de céphalopodes dans la section 2.4.1. En
complément, l'indice de chevauchement trophique de Schoener (Sto) a été calculé sur les
données brutes d'abondance et de poids des estomacs (StoN et StoW) pour toutes les pai-
res d'espèces de poissons et de céphalopodes (Schoener, 1971). En utilisant l'équation
suivante, les valeurs de l'indice de Schoener distinguent le chevauchement alimentaire
(0,3<Sto<0,6) du chevauchement alimentaire significatif  (Sto>0,6) :

Où Pxi et Pyi : proportion de la catégorie d'aliments i dans le régime alimentaire des
espèces x et y ; et n : nombre total de proies.
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Abondance (ind/0.1 ha) 

Abondance  
(ind/0.1 ha) 

Fig. 2- A. Distribution et abondance (nombre d'individus / 0,1 ha) des espèces de poissons et
de céphalopodes. B. Distribution des stations dans les trois assemblages définis par la CAH.
C. Distribution spatiale des assemblages de poissons et de céphalopodes.
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3.1 Description générale de la communauté de poissons et
de céphalopodes

Un total de 558 individus appartenant à 21 espèces a été échantillonné. L'abondance
était variable selon les espèces, huit espèces comptant pour 94,4% de l'abondance totale
(Tableau I, Figure 2-A). La partie nord-ouest de la zone d'étude était caractérisée par une
plus faible abondance (Figure 2-B). Callionymus lyra et Gobius niger sont les espèces les plus
abondantes alors que les six espèces suivantes sont moins abondantes et moins fréquen-
tes dans la zone d'étude (Tableau I). Les 13 autres espèces étaient rares (fréquence infé-
rieure à 12%) et moins abondantes. La plupart des individus ont été observés à des stades
juvéniles [jeunes de l'année (GO) et G1, Annexe B].

occ. occ. occ. occ.
Abundance (n ind./0.1ha) 7.95  ± 7.65 4.38  ± 1.60 13.16  ± 2.39 2.18  ± 0.64
Richness 4.63  ± 2.75 2.50  ± 0.42 6.09  ± 0.74 4.80  ± 2.18
Shannon 1.03  ± 0.56 0.68  ± 0.16 1.24  ± 0.12 1.14  ± 0.36
Piélou 0.70  ± 0.29 0.66  ± 0.15 0.73  ± 0.03 0.69  ± 0.17
Callyonimus lyra 3.34  ± 4.15 19 0.43  ± 0.23 3 6.53  ± 1.29 11 0.97  ± 0.17 5
Buglossidium luteum 1.09  ± 1.74 17 1.50  ± 0.72 5 1.18  ± 0.57 9 0.24  ± 0.11 3
Gobius niger 1.06  ± 2.09 10 0.10  ± 0.10 1 2.10  ± 0.84 6 0.32  ± 0.15 3
Spondyliosoma cantharus 0.51  ± 0.73 11 0.37  ± 0.19 3 0.81  ± 0.27 6 0.09  ± 0.06 2
P omatoshistus minutus 0.49  ± 1.28 7 0.85  ± 0.74 2 0.42  ± 0.21 4 0.05  ± 0.05 1
Arnoglossus laterna 0.46  ± 0.98 10  - 0 0.92  ± 0.40 7 0.18  ± 0.09 3
Alloteuthis sp. 0.37  ± 1.05 7 0.88  ± 0.62 4 0.16  ± 0.09 3  -
Sepia officinalis 0.14  ± 0.26 7  - 0 0.26  ± 0.10 5 0.09  ± 0.06 2
H ippocampus hippocampus 0.10  ± 0.35 3  - 0 0.22  ± 0.15 3  -
Aphia minuta 0.08  ± 0.36 2 0.22  ± 0.22 1 0.02  ± 0.02 1  -
Mullus surmuletus 0.07  ± 0.15 5 0.03  ± 0.03 1 0.11  ± 0.06 3 0.05  ± 0.05 1
T orpedo marmorata 0.06  ± 0.18 3  - 0 0.12  ± 0.08 3  -
R aj a undulata 0.05  ± 0.20 2  - 0 0.11  ± 0.09 2  -
Chelidonichthys lucerna 0.05  ± 0.23 1  - 0 0.10  ± 0.10 1  -
Symphodus bailloni 0.02  ± 0.10 1  - 0 0.04  ± 0.04 1  -
Eutriglas gurnardus 0.01  ± 0.05 1  - 0  - 0.05  ± 0.05 1
Merlangius merlangus 0.01  ± 0.05 1  - 0  - 0.05  ± 0.05 1
Sepiola sp. 0.01  ± 0.05 1  - 0  - 0.05  ± 0.05 1
Z eus faber 0.01  ± 0.05 1  - 0  - 0.05  ± 0.05 1
T rachurus T rachurus 0.01  ± 0.04 1  - 0 0.02  ± 0.02 1  -
T rigloporus lastov iz a 0.01  ± 0.04 1  - 0 0.02  ± 0.02 1  -
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Z one d' étude ( n= 2 4 ) A ssemblage I  ( n= 8 ) A ssemblage I I  ( n= 1 1 )  A ssemblage I I I  ( n= 5 )
moy. ± sd moy. ± sd moy. ± sd moy. ± sd

Tableau I: Paramètres de diversité, abondance (moyenne ± sd/se) et
occurrence (occ) des espèces échantillonnées à l'échelle de la zone
d'étude et des trois assemblages identifiés par la classification ascen-
dante hiérarchique.
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3.2 Assemblages de poissons et de céphalopodes

La CAH a séparé trois assemblages caractérisés par des différences d'abondance, de
richesse et de diversité (Tableau I, Figure 2). L'assemblage I (8stations) était localisé dans
les stations les moins profondes et était dominé par Buglossidium luteum, Pomatoschistus
minutus et Alloteuthis sp. Il était caractérisé par une faible abondance et les valeurs de
richesse et d'indice de Shannon les plus basses. Les assemblages II et III étaient tous deux
dominés par C. lyra, G. niger et S. cantharus. L'assemblage II était caractérisé par des
valeurs d'abondance, de richesse et d'indice de Shannon plus élevées que l'assemblage III.
Huit espèces parmi les plus abondantes étaient communes aux assemblages II et III, qui
se différenciaient respectivement par la présence de 7 et 6 espèces plus rares présentes
dans l'un ou l’autre de ces deux assemblages (Tableau I).  Les valeurs de l'indice de Pielou
étaient similaires entre les assemblages.

3.3 Réseau alimentaire

3.3.1 Sources alimentaires primaires
Des contrastes ont été observés dans les valeurs isotopiques des sources alimentaires

primaires (Figure 3, annexe A). Les valeurs de δ13C étaient plus faibles pour la POM ter-
restre et le pool de plantes C3 des marais salés, tandis que Ulva sp. et la plante C4 Spartina
anglica présentaient les valeurs les plus élevées.  La SOM et la POM marine étaient carac-
térisées par des valeurs intermédiaires. 

3.3.2 Consommateurs
Une large gamme de compositions isotopiques a été observée chez les consomma-

teurs (Figure 3, Annexe A). Les poissons et les céphalopodes présentaient des composi-
tions enrichies en carbone et en azote. Les valeurs δ13C et δ15N les plus faibles et les plus
élevées caractérisaient respectivement Trachurus trachurus et Chelidonichthys lucerna.

3.4 Principales stratégies trophiques des poissons et cépha-
lopode

La stratégie trophique a été explorée pour sept des espèces les plus abondantes
(Tableau I) pour lesquelles le nombre d'échantillons d'estomac et la composition en iso-
topes stables étaient suffisants : A. laterna, B. luteum, C. lyra, S. cantharus, G. niger, M. sur-
muletus et S. officinalis. 

3.4.1 Analyse des isotopes stables
Les ANOVA par permutation n'ont pas mis en évidence de différences de δ13C

(F=1.72, p-value=0.18) ni de δ15N (F=0.46, p-value=0.63) entre les assemblages, alors
que le facteur espèce (Annexe G) impliquait des différences de valeurs de δ13C (F=29,95,
p-value=2,00e-16) et de δ15N (F=14,46, p-value=9,30e-13). Les tests de Wilcoxon par
paires (Annexe H) effectués sur les valeurs δ13C ont indiqué des différences significatives
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Fig. 4- Chevauchement des stratégies alimentaires des poissons et céphalopod évalué à partir des analyses du contenu stomacal (nicheSCA)
et des isotopes stables (nicheSIA). Le nombre d'individus par espèce est indiqué pour les deux approches (n).  A. Tracé des valeurs de l'indice
de Shoener calculées à partir de l'abondance des proies entre toutes les paires d'espèces de poissons et de céphalopodes. La taille et le gra-
dient de couleur des cercles correspondent au chevauchement alimentaire, de l'absence (petits cercles jaunes) à un chevauchement significatif
(grands cercles rouges). B. Tracé des valeurs de l'indice de Shoener calculées à partir du poids des proies. C. Compositions δ13C et δ15N des
poissons et des céphalopodes. δ13C et δ15N sont représentés pour chaque individu. Les formes représentent les espèces. La nicheSIA (c'est-à-
dire l’aire totale) est représentée par des polygones d’enveloppe convexe pour chaque espèce : Arnoglossus laterna (rouge), Buglossidium luteum
(brun), Callionymus lyra (vert), Spondyliosoma cantharus (vert bouteille), Gobius niger (bleu), Mullus surmuletus (violet), Sepia officinalis (rose).
Les illustrations des espèces proviennent du © Scandinavian Fishing Year Book.
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entre S. cantharus et les six autres espèces, alors qu'aucune différence n'est apparue entre
les autres espèces, qui présentaient des compositions isotopiques de carbone similaires.
Les valeurs δ15N étaient différentes entre la plupart des paires d'espèces (Annexe H).
L'interaction espèce*assemblages n'était pas significative pour les deux isotopes.

C. lyra, B. luteum et S. cantharus était caractérisés par la nicheSIA la plus large (figure 4-
B, tableau II), tandis que S. officinalis, M. surmuletus et A. laterna semblaient plus spécialisés.
Les valeurs de l'IEve indiquent en gros que les individus de chaque espèce sont répartis
de manière égale dans leur nicheSIA respective, avec un degré moindre pour M. surmuletus.
Selon l'IDiv, les individus de chaque espèce ont eu tendance à remplir tout l'espace de
leur nicheSIA respective. Dans l'ensemble, les valeurs IDiv et IEve étaient en accord avec
les valeurs CD et NND. 

Les valeurs Isim et Ines associées à la représentation TA ont montré des chevauche-
ments de nicheSIA contrastés entre les espèces (Figure 4-B, Annexe F). Alors que la plu-
part des paires d'espèces (à l'exception des paires comprenant S. cantharus) étaient carac-
térisées par des valeurs Isim δ13C élevées, le chevauchement nicheSIA dans l'espace δ 2D
était limité en raison des différences de valeurs δ15N, et des valeurs Isim δ15N plus faibles.
La nicheSIA particulière de S. cantharus par rapport aux autres espèces a été mise en évi-
dence. En dehors de S. cantharus, C. lyra et B. luteum, caractérisés par de larges nichesSIA,
englobent au moins partiellement la nicheSIA d'autres prédateurs bentho-démersaux. 

3.4.2 Analyse du contenu de l 'estomac
La vacuité était variable selon les espèces (10,17% ± 16,08) allant de 0% pour M. sur-

muletus à 42,86% pour S. officinalis. Les individus ayant l'estomac vide (n=30 pour toutes
les espèces) ou des proies non identifiables (n=12) ont été écartés pour la SCA qui a
concerné par conséquent 162 estomacs pour les sept espèces. 

C. lyra était caractérisée par la plus grande diversité de proies consommées (9) alors
que M. surmuletus et S. officinalis ne se nourrissaient que de trois type de proies. Les valeurs
du MFI ont souligné l'importance des amphipodes pour six espèces (Figure 5, Annexe
C) : proie principale pour B. luteum, M. surmuletus et S. cantharus, et proie secondaire pour
A. laterna, C. lyra et G. niger. Le régime alimentaire du céphalopode S. officinalis était domi-
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Tableau II: Variabilité de la niche des isotopes stables des espèces de poissons et de
céphalopodes. δ13C rg et δ15N rg : gamme de valeurs δ13C et δ15N (‰). Cent δ13C et
Cent δ15N : valeurs des centroïdes δ13C et δ15N (‰). CD : Distance moyenne au cen-
troïde. NND : distances euclidiennes moyennes de chaque espèce par rapport aux
centroïdes δ13C et δ15N. TA : Surface totale (‰²). IDiv : Divergence isotopique. IEve :
Isotopic Evenness (régularité isotopique).

13C rg 15N rg Cent 13C Cent 15N TA CD NND+SD IDiv IEve

Arnoglossus laterna 2.21 0.74  -17.47 13.33 0.81 0.5 0.19 ± 0.14 0.68 0.75

Buglossidium luteum 2.87 1.99  -17.63 13.58 4.22 0.92 0.24 ± 0.15 0.77 0.79

Callionymus lyra 3.31 2.82  -17.79 12.88 6.10 0.80 0.21 ± 0.16 0.66 0.74

Gobius niger 2.6 1.14  -17.50 13.75 1.74 0.61 0.21 ± 0.15 0.69 0.76

Mullus surmuletus 1.22 1.13  -18.33 12.64 0.71 0.60 0.34 ± 0.27 0.79 0.62

Sepia officinalis 2.05 0.83  -18.15 12.56 1.17 0.63 0.34 ± 0.13 0.72 0.86

Spondyliosoma cantharus 3.49 1.24  -19.94 13.45 2.14 0.78 0.23 ± 0.13 0.67 0.78
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né par les caridés et les poissons, et contrastait celui des espèces de poissons. La forte
consommation d'annélides par S. cantharus était singulière. D'autres éléments ont été
sélectionnés par les prédateurs bentho-démersaux, comme les bivalves pour C. lyra et G.
niger et les caridés pour A. laterna et M. surmuletus.

Aucune différence majeure entre les valeurs de nicheSCA-A des espèces (Annexe D),
sauf  pour B. luteum qui a été caractérisé par des valeurs plus faibles. Les valeurs de
nicheSCA-W ont présenté un patron légèrement différent. Alors que B. luteum et S. officinalis
étaient toujours caractérisés par des valeurs faibles, C. lyra (1,44) présentait la valeur la
plus élevée.

La CAH réalisée sur l'abondance des proies dans les contenus stomacaux a identifié
quatre groupes principaux (Annexe E), qui ne suivent pas la classification des espèces.
Les valeurs de l'indice de Schoener étaient variables (Figure 5-A, annexe F), allant d'un
chevauchement nul (>0,3) à un chevauchement alimentaire significatif  (>0,6) entre tou-
tes les paires d'espèces. En termes d'abondance de proies, S. officinalis était caractérisé par
les valeurs les plus faibles de l'indice de Schoener. Les trois espèces benthiques A. laterna,
B. luteum et C. lyra ont montré des chevauchements mutuels significatifs. Les valeurs de
l'indice de Schoener dérivées du poids des proies étaient globalement plus faibles et plus
contrastées. Cependant, le chevauchement de niche évalué à partir de l'abondance ou du
poids des proies étaient globalement congruents (Figure 5B).
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4.1 Composition des assemblages de poissons et de cépha-
lopodes 

La communauté de poissons et de céphalopodes était dominée par huit espèces
(94,4% de l'abondance totale). C. lyra est l'espèce la plus abondante dans la plupart des
stations, comme cela a été observé dans d'autres fonds meuble de la Manche (Dauvin,
1988). La communauté est apparue peu diversifiée. Certaines des espèces échantillonnées
dans la zone d'étude étaient partiellement ou totalement partagées avec d'autres baies de
la Manche (Auber et al., 2017 ; Kostecki et al., 2012 ; Le Mao, 1985 ; Day et al., 2021 ;
Saulnier et al., 2020) : par exemple B. luteum, A. laterna, Pomatoschistus sp., M. surmuletus, S.
cantharus ; tandis que d'autres étaient absentes de l’échantillonnage : par exemple,
Dicentrarchus labrax, Limanda limanda, Chelon spp., Pleuronectes platessa, Platichthys flesus, Psetta
maxima, Scophtalmus rhombus, Pegusa lascaris, Solea solea. En 1981, Gully a observé P. platessa,
Psetta maxima, Solea solea et Scophthalmus rhombus dans la zone d'étude, tandis que P. lascaris
n'a été observé que plus loin dans le nord de la baie. La plupart des espèces absentes sont
observées dans la zone intertidale voisine ou plus loin dans la baie de Saint-Brieuc (Le
Luherne et al., 2016 et Sturbois, com. pers.), et leur absence de notre échantillonnage n'é-
tait pas attendue. Cela suggère que les poissons peuvent être répartis de manière hétéro-
gène, notamment en ce qui concerne le domaine vital parfois restreint de nombreuses
espèces de poissons marins aux stades juvéniles (Le Pape et Cognez, 2016) et/ou utiliser
partiellement d'autres habitats, comme observé à marée basse dans les chenaux interti-
daux (Sturbois, com. pers.).  

Notre effort d'échantillonnage peut avoir influencé la richesse spécifique observée
dans cette étude (21 espèces pour 6 heures d'échantillonnage). Une période d'échantillon-
nage plus longue aurait probablement amélioré la richesse ; cependant, nous considérons
que les principales espèces en termes d'abondance et d'occurrence ont été correctement
échantillonnées dans cette zone subtidale. 

L'abondance était contrastée entre les trois assemblages basés sur la HCA, l'assembla-
ge II concentrant en moyenne 3,5 et 6 fois plus de poissons que les assemblages I et III
respectivement. La richesse et la diversité spécifique différaient également entre les
assemblages, notamment en raison de la présence d'espèces dans une ou deux stations
seulement, qui ont contribué à la distinction des clusters. Les espèces dominantes des
assemblages II et III étaient similaires (C. lyra, G.niger, et S. cantharus) et différaient de cel-
les de l'assemblage I (B. luteum, P. minutus et Alloteuthis sp.). Alors que l'assemblage I sem-
blait lié aux stations les moins profondes situées dans le sud de la zone d'étude, les sta-
tions des assemblages II et III étaient plus uniformément distribuées. Les stations de l'as-
semblage I étaient caractérisées par des sables très fins alors que les sédiments des assem-
blages II et III étaient plus hétérogènes et composés d'un mélange de sable fin, de vase
et de fractions plus grossières (Sturbois et al., 2021a). Ce contraste sédimentaire, couplé
au gradient de profondeur, peut expliquer la différence de composition des poissons et
des céphalopodes entre les assemblages (Le Mao, 1985). 

L'assemblage III semble constituer un faciès appauvri de l'assemblage II caractérisé
par (1) une plus faible abondance, occurrence et diversité, et (2) l'absence de raies et de
Syngnathidae. Sturbois et al. (2021a) ont montré une dégradation des habitats benthiques
dans la zone d'étude, avec des changements taxonomiques et fonctionnels significatifs, et
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suggèrent que le dragage des coquilles Saint-Jacques était le principal moteur de ces chan-
gements, comme cela a été démontré dans d'autres systèmes fortement exploités
(Bradshaw et al., 2001 ; Craven et al., 2013 ; Fanelli et al., 2009 ; Jennings et al., 2001 ;
Jennings et Kaiser, 1998 ; Pinnegar et al : Rosenberg et al., 2000).

4.2 Sources soutenant le réseau alimentaire 

La POM et la SOM marines étaient les bases les plus probables du réseau trophique
subtidal au regard de la gamme δ13C de la communauté benthique et des poissons-cépha-
lopodes car : 1) L'utilisation de la végétation des prés salés, et d'Ulva spp. par la macro-
faune benthique est très limitée dans la zone intertidale voisine (Sturbois et al., 2022), et
2) Le réseau de rivières côtières arrivant en baie est caractérisé par de très faible débit par
rapport aux plus grands estuaires d'Europe. Aucune influence trophique significative
d'Ulva sp. ou de plantes de pré salé C3 et C4 sur l'ensemble du réseau trophique n'a été
mise en évidence. Les consommateurs des niveaux trophiques inférieurs sont distribuées
le long d'un gradient d'enrichissement en 13C revellant différentes contributions des sour-
ces ou une assimilation sélective du pool composite POM et/ou SOM . Les espèces de
poissons et céphalopode présentaient des valeurs δ13C et δ15N cohérentes avec la consom-
mation de la macrofaune échantillonnée. L’étude met en évidence la principale voie de
transfert du système, de la SOM et de la POM aux espèces de poissons et céphalopode.
Il est intéressant de noter qu'aucun de ces prédateurs ne s'est écarté de ces sources locales
(Figure 3). Aucune différence dans les compositions isotopiques n'a été mise en évidence
entre les assemblages, ce qui suggère que la distinction taxonomique n'était pas influen-
cée par des flux énergétiques contrastés.  

L'utilisation locale du pré salé par les poissons pour consommer du microphytoben-
thos ou des proies soutenues par la végétation est limitée à des espèces très mobiles (par
exemple D. labrax et Chelon spp.) qui peuvent accéder au marais salé à marée haute
(Laugier, 2015 ; Sturbois et al., 2016) mais qui n'étaient pas représentées dans l'échan-
tillonnage subtidal. La plupart des espèces échantillonnées dans la zone d'étude n'ont pas
été capturées dans la zone intertidale supérieure (Le Luherne et al. 2016 ; Sturbois, comm.
pers.) ou dans le marais salé (Sturbois et al., 2016), ce qui suggère que la migration tidale,
de la zone subtidale vers la limite supérieure de la zone intertidale sous influences méga-
tidales, n'est pas une stratégie retenue par ces espèces pour se nourrir (Amara et al., 2004 ;
Le Pape et Cognez, 2016). En ce sens, la capacité des chenaux de marée traversant des
sédiments sableux et vaseux, qui constituent des habitats intertidaux particuliers, à abriter
les poissons dans diverses conditions de marée doit être explorée.

4.3 Les contenus stomacaux reflètent-ils l'abondance des
proies dans l'environnement ?

Conformément à la littérature portant sur les sept espèces de poissons et de céphalo-
podes étudiées (Annexe I), la SCA décrit des stratégies d'alimentation plus ou moins
opportunistes et généralistes, mais suggère une relation étroite entre l'abondance des
proies dans l'estomac et dans l'environnement. Par exemple, les poissons plats consom-
ment les ressources proies les plus abondantes en raison de stratégies d'alimentation
généralistes et opportunistes (Carter et al., 1991 ; Reichert, 2003 ; Schückel et al., 2012),
ce qui suppose que les proies les plus fréquentes et les plus abondantes dans le contenu
de l'estomac devraient être parmi les espèces les plus abondantes dans l'environnement
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(Amezcua et al, 2003 ; Schückel et al., 2012), et que la distribution des poissons plats juvé-
niles correspond à celle de leurs proies (Le Pape et al., 2007 ; Nicolas et al., 2007 ; Saulnier
et al., 2020 ; Tableau et al., 2019). 

Les mollusques constituaient le groupe le plus nombreux (42,26%) devant les annéli-
des (38,93%) et les crustacés (15,68%) en 2019 (Sturbois et al., 2021a). Ces trois princi-
paux pools de proies présents dans l'environnement étaient également bien représentés
dans les contenus des estomacs avec une contribution variable selon les espèces. Les
amphipodes constituent la principale composante du régime alimentaire des six espèces
de poissons (comme en baie de Morlaix, Dauvin, 1988), complétée par d'autres proies
selon les espèces. Malgré la diminution observée de l'abondance des crustacés entre 1987
et 2019 (Gros et Hamon, 1988 ; Sturbois et al., 2021a), les amphipodes atteignent encore
des densités importantes et restent un item alimentaire principal. Le genre Ampelisca sp.,
bien représenté dans les estomacs, domine la communauté des amphipodes. Sa reproduc-
tion polyvoltine, qui conduit à plus d'une génération par an, contribue à la forte produc-
tivité des habitats benthiques. Dans la baie de Morlaix, trois espèces d'Ampelisca fournis-
saient 91 % de l'abondance moyenne annuelle totale, près de 38 % de la biomasse et 50
% de la production nette de la macrofaune totale (Dauvin, 1984), en relation avec des
ratios P/B élevés liés à une stratégie de reproduction bivoltine (Dauvin, 1989 ; Jeong et
al., 2009). De telles densités et taux de production élevés favorisent la disponibilité des
proies pour les poissons et contribuent à expliquer l’importante consommation de ces
proies. 

Inversement, les annélides étaient abondants dans la communauté et faiblement
consommés par les espèces de poissons, à l'exception de S. cantharus pour lequel il cons-
titue une proie secondaire. Même si elles ont pu atteindre des densités localement impor-
tantes, l'habitat de certaines espèces d'annélides (par exemple les tubicoles) peut limiter
leur disponibilité pour les prédateurs (Tableau et al., 2019). Cependant, le taux élevé de
digestion de leurs tissus mous, associé à l'activité nocturne (par opposition à l'échantillon-
nage de jour) de la plupart des polychètes, principalement les carnivores, ont probable-
ment contribué à une sous-estimation de leur consommation (Serrano et al., 2003). Les
mollusques, et en particulier les bivalves, ont été identifiés comme des proies secondaires
pour C. lyra et G. niger. Bien que les mollusques dominent la macrofaune en terme d’a-
bondance, certaines espèces de bivalves et de gastéropodes restent difficiles à digérer,
atteignent une taille qui limite leur consommation par les petits poissons (à la fois les peti-
tes espèces et le stade juvénile), et leur disponibilité est par ailleurs probablement limitée
par leur position (par exemple enfouis, tubicoles) dans le substrat (Tableau et al., 2019).
Seuls des mollusques juvéniles ont été retrouvés dans les estomacs, leur digestibilité étant
favorisée par une taille plus petite et des coquilles plus fragiles. 

La quantité de nourriture disponible pour chaque individu est affectée par ce que les
autres consomment. Cela implique une compétition à la fois intra- et inter-spécifique
lorsqu'un pool limité de proies est consommé au sein d'une communauté (Nunn et al.,
2012). Dans la baie de Saint-Brieuc, l'importance principale des amphipodes pour les six
espèces de poissons étudiées met en évidence de tels processus de compétition poten-
tiels. Cela pose également la question de la capacité de charge des écosystèmes à suppor-
ter de nombreuses espèces partageant un pool de proies plus ou moins commun
(Hollowed, 2000 ; Saulnier et al. 2020). Dans la baie de Seine, les prédateurs invertébrés
ont consommé autant de nourriture que les poissons et l'approvisionnement en nourri-
ture a pu limiter temporairement la production de poissons (Saulnier et al., 2020).
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4.4 Les analyses de contenus stomacaux et d'isotopes sta-
bles racontent-elles les mêmes histoires de complexité et de
chevauchement des niches ?

Dans notre étude, nous nous sommes intéressés à la relation potentielle entre
NicheSCA et NicheSIA et les indices de diversité isotopique pour relier la diversité des proi-
es dans les contenus stomacaux à la diversité isotopique dans l'espace trophique. Aucune
corrélation n'a été trouvée entre les métriques SCA et SIA, la superposition isotopique
dépendant en fait uniquement de la comparaison du niveau de variabilité intra- vs inter-
spécifique, ce qui est moins le cas pour les contenus stomacaux.

Selon Petta et al. (2020), les processus sous-jacents qui influencent la nicheSIA peuvent
être plus diversifiés que ceux qui influencent la nicheSCA, car les métriques SIA ne sont
pas seulement influencées par la seule composition du régime alimentaire. Ils recomman-
dent de faire preuve de prudence lors de l'interprétation des mesures de nicheSIA par rap-
port à celles de nicheSCA dans un contexte de niche alimentaire stricte, surtout si l'on
considère le peu d'informations empiriques soutenant la comparabilité des mesures déri-
vées de ces deux méthodes. La SIA permet d'identifier les sources qui soutiennent un
réseau trophique et les principales voies trophiques qui s’y expriment. Cependant, en l'ab-
sence de connaissances sur la SCA, la complexité de la relation entre les proies et les pré-
dateurs limite la caractérisation des régimes alimentaires des prédateurs et donc, des chaî-
nes alimentaires auxquelles ils appartiennent. Lorsque des prédateurs sont caractérisés
par des compositions SI similaires, les analyses SI ne permettent pas de déduire si cette
composition est la conséquence d'un régime spécialisé ou si elle reflète une composition
moyenne résultant d'un régime généraliste. De même, deux espèces de prédateurs peu-
vent être soutenues par un même pool de sources mais ne pas être en compétition pour
un même pool de proies (par exemple, M. surmuletus et S. officinalis dans notre étude).

Notre étude a mis en évidence la stratégie alimentaire particulière des espèces. Par
exemple, S. cantharus était appauvri en 13C par rapport aux autres espèces. Comme les aut-
res sparidés, la daurade grise est un prédateur mobile opportuniste et omnivore, capable
d'inclure dans son régime alimentaire une large gamme d'organismes provenant des riva-
ges rocheux, de la vase et du sable (Gonçalves et Erzini, 1998 ; Jakov et al., 2006). Dans
la baie de Saint-Brieuc, S. cantharus était le seul prédateur significatif  d'annélides. 

Les contrastes dans les chevauchements de nicheSIA ont mis en évidence que les espè-
ces caractérisées par la plus grande TA (B. luteum et C. lyra) présentaient le chevauchement
de niche le plus élevé avec d'autres espèces tandis qu'un chevauchement trophique le plus
fin était signalé entre deux paires d'espèces : M. surmuletus vs S. officinalis et A. laterna vs
G. niger. Ces modèles de gamme trophique et de partage des ressources ont également
été mis en évidence dans les réseaux alimentaires des poissons d'un petit estuaire macro-
tidal (Canche, Manche ; Bouaziz et al. 2021). Certains chevauchements trophiques obs-
ervés dans la baie de Saint-Brieuc peuvent résulter d'une spécialisation au niveau indivi-
duel, comme le montre l'analyse de clustering des contenus stomacaux, c'est-à-dire qu'il
n'y a pas de groupes dépendants de l'espèce mais une distribution intra-spécifique des
individus dans différents groupes. C'est le cas pour B. luteum et C. lyra, les deux espèces
caractérisées par la plus grande TA. M. surmuletus et S. officinalis ont été caractérisés par la
plus faible diversité d'éléments de proie, donc des TA et des gammes de valeurs δ13C plus
faibles par rapport à la plupart des autres espèces.
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A l'exception de S. officinalis, les indices de Schoener de chevauchement trophique ont
montré une cohérence du régime alimentaire avec des chevauchements importants entre
les paires d'espèces, alors que les valeurs de Sto basées sur le poids, c'est-à-dire une
meilleure quantification de la nourriture potentiellement assimilée par les prédateurs, ont
montré des résultats plus contrastés. La théorie de la similarité limitante (Abrams, 1983 ;
Macarthur et Levins, 1967) suggère l'existence d'un niveau maximal de chevauchement
de niche entre deux espèces données permettant leur coexistence. Le concept d'exclusion
compétitive suggère que deux espèces en compétition pour exactement les mêmes res-
sources ne peuvent pas coexister de manière stable (Gause, 2003 ; Hardin, 1960 ; Wellard
Kelly et al., 2021). Cependant, la faible abondance de poissons par rapport à celle de la
macrofaune benthique peut atténuer ces processus dans la zone d'étude.

A l'exception de S. cantharus, caractérisé par une niche particulière, les valeurs δ13C se
chevauchent fortement, indiquant que les six autres espèces sont soutenues par un pool
commun de sources basales principalement composées de SOM et POM et un pool simi-
laire de proies (SCA). Cependant, la cohérence du régime alimentaire illustrée par l'im-
portance des amphipodes semble relative lorsqu'on la compare aux chevauchements des
SIA. En conséquence, le chevauchement modéré des valeurs δ15N limite le chevauche-
ment trophique évalué dans les deux dimensions de l'espace δ, une conséquence directe
de la variation du régime alimentaire. Les espèces caractérisées par les valeurs δ15N les
plus élevées se sont nourries de proies dominées par des carnivores et des espèces cha-
rognardes d'annélides enrichies en 15N, plus disponibles que les espèces tubicoles nourri-
cières de dépôts. Cette prédation d'annélides peut être plus importante que ce qui est
décrit dans notre étude, les espèces carnivores et charognardes étant plus actives la nuit,
ce qui favorise leur consommation par les prédateurs bentho-démersaux (Serrano et al.,
2003) et explique les niveaux trophiques plus élevés. Au contraire, S. officinalis et M. sur-
muletus ont été caractérisés par des valeurs δ15N plus faibles. 

Même si le lien entre SCA et SIA est variable, allant de "pas de corrélation" (Petta et
al., 2020) à " perception contrastée " (Cresson et al., 2014), "compréhension complémen-
taire" (Davis et al., 2012) ou "cohérence" (Togashi et al., 2019), le couplage SIA et SCA
permet de prendre le meilleur des deux approches et de dépasser certaines de leurs limi-
tes respectives (Layman et al., 2005 ; Mantel et al., 2004). La relation entre la taxonomie
et les modes d'alimentation n'est pas simple, et la diversité de la nicheSCA ne peut pas être
systématiquement associée aux modèles de dispersion au sein de la nicheSIA. Les SIA sont
plus pertinents et informatifs lorsqu'ils sont utilisés conjointement avec les SCA (Davis
et al., 2012 ; Layman et al., 2005 ; Mantel et al., 2004). Par exemple, la SCA est pertinente
pour construire des modèles de mélange basés sur le pool de proies réellement consom-
mées (Phillips et al., 2014), et est une condition préalable pour comparer la production
alimentaire avec la consommation des prédateurs (Saulnier et al., 2020 ; Tableau et al.,
2019).
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4.5. Compréhension et conservation d'écosystèmes aussi
complexes

La plupart des individus ayant été observés à des stades juvéniles [jeune de l'année
(GO) et G1] et utilisant le site pour s'alimenter, la fonction de nourricerie (Beck et al.,
2001) peut être retenue, concernant ces critères, pour un pool d'espèces principales com-
munes à l'échelle locale et régionale. Cependant, la communauté de poissons et céphalo-
podes n'est pas dominée par des espèces d'intérêt commercial et la faible abondance,
notamment dans le faciès appauvri et dans la partie nord-ouest de la zone d'étude, sug-
gère que la fonction de nourricerie n'était probablement pas optimale. L'absence de cer-
taines espèces présentes dans d'autres baies ou dans la zone d'étude suggère qu'elles
étaient présentes en faible abondance et en faible occurrence durant notre étude, avec des
patrons saisonniers potentiels. Elles peuvent également utiliser des habitats peu profonds
limités, dans un domaine vital restreint (Le Pape et Cognez, 2016), qui n'ont pas été inté-
grés dans notre plan d'échantillonnage subtidal. Dans des écosystèmes aussi complexes
avec différents habitats sous l’influence de conditions mégatidales, une stratégie d'échan-
tillonnage intégrée avec des méthodes complémentaires peut aider à une meilleure inté-
gration des habitats, de l'estuaire et des prés salés aux plages de sable et aux zones peu
profondes (Le Mao, 1985), dans une dimension saisonnière (Le Luherne et al., 2016 ; Le
Mao, 1985 ; Sturbois et al., 2016).

Malgré la dégradation susmentionnée des assemblages benthiques montrée par
Sturbois et al. (2021a) dans la zone d'étude, la plupart des individus ont été capturés avec
l'estomac plein. Cela suggère une disponibilité de nourriture pour les poissons et les
céphalopodes ; Cependant, des investigations supplémentaires sont nécessaires pour
explorer les processus potentiels de limitation de la nourriture en baie de Saint-Brieuc
(Saulnier et al., 2020). Le dragage des coquilles Saint-Jacques est bien connu pour affecter
la faune, la flore et les habitats benthiques en provoquant des changements dans la bio-
masse globale, la composition des espèces et la structure de taille des communautés
démersales dans l'écosystème (Bradshaw et al., 2001 ; Rosenberg et al., 2000), y compris
les poissons (Craven et al., 2013). Dans les écosystèmes stressés, les espèces ayant des
niches plus larges peuvent montrer une plus grande capacité à se maintenir en relation
avec l'accessibilité à un plus large éventail de ressources alimentaires (Layman et al., 2007b
; Leigh, 1990 ; Parreira de Castro et al., 2016 ; Wellard Kelly et al., 2021). Les espèces
caractérisées par une stratégie d'alimentation flexible, comme C. lyra, peuvent être favo-
risées dans un environnement variable en relation avec des facteurs naturels et/ou
anthropiques connus pour influencer les communautés des fonds mous et la disponibilité
des proies. Alors que le dragage et le chalutage peuvent induire une baisse de la biodiver-
sité sur les fonds marins, cette espèce abondante au sein de la zone d’étude a la capacité
de se maintenir dans un environnement changeant (Griffin et al., 2012), ce qui pourrait
expliquer pourquoi il domine la communauté. A l'avenir, le couplage des tendances tem-
porelles des assemblages taxonomiques et de la diversité fonctionnelle au niveau des indi-
vidus et des populations apparaît comme une stratégie de suivi intéressante pour les éco-
systèmes complexes caractérisés par des interactions avec les activités anthropiques.
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Conclusion

Cette étude a permis de réaliser un premier état de lieux de la communauté de poissons
benthiques à l’échelle spatiale de l’ensemble du fond de baie de Saint-Brieuc. En com-
paraison des connaissances historiques, d’études plus récentes et des connaissances des
gestionnaires limitées à certains secteurs, l’absence de certaines espèces de notre échan-
tillonnage n’était pas attendue et nous avons observé une faible abondance d’espèces
d’intérêt commercial. En fonction des données et moyen disponibles, certains critères
permettant d’évaluer la fonction de nourricerie ont pu être validés pour les principales
espèces étudiées (forte proportion de juvéniles, alimentation au sein de la zone d’étude).
Pour autant, les abondances et la diversité apparaissent faibles à l’échelle de la zone d’é-
tude et plus particulièrement au sein d’un assemblage d’appauvrissement qui pourrait être
mis en relation avec les dégradations récemment observées au sein des assemblages ben-
thiques en lien avec l’activité de pêche à la drague de la coquille Saint-Jacques.  La POM
marine et la SOM sont les principales sources soutenant le réseau trophique au regard de
la gamme de δ13C des assemblages de poissons et de céphalopodes, sans influence signi-
ficative d'Ulva sp., ni de la végétation des prés-salés. Les amphipodes étaient la principale
proie dans les estomacs, ce qui conduit à des chevauchements significatifs de régime ali-
mentaire entre les espèces de poissons. L'espace δ13C / δ15N a mis en évidence une com-
plexité trophique, avec des chevauchements de niche contrastés entre les espèces. Il sera
intéressant de reconduire ce type d’étude couplant les méthodes d’analyse des assem-
blages, de contenus stomacaux et d'isotopes stables à pas de temps régulier pour amélior-
er la compréhension du fonctionnement de l’écosystèmes baie de Saint-Brieuc en appui
à de potentielles mesures de gestion et de conservation.
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Annexe A : Compositions en isotopes stables des sources et des consommateurs (δ13C et δ15N
valeurs moyennes ± sd).

Espèce Type n moy_d15N ± sd_d15N moy_d13C ± sd_d13C code
Algue sources 3 11.423333 ± 0.26388129 -14.40667 ± 0.26950572 Ulv_sp

Plantes C3 sources 24 8.729167 ± 2.21043163 -25.68458 ± 1.54116551 Plant_C3

Plante C4 sources 3 11.106667 ± 0.21361960 -12.36000 ± 0.16522712 Plant_C4

POM_BV sources 15 8.196667 ± 2.19854714 -27.34133 ± 5.06155660 POM_TER

POM_MER sources 6 4.635000 ± 1.70074983 -21.77500 ± 2.69536454 POM_SEA

SOM_SUB sources 12 7.666923 ± 0.45461311 -21.58923 ± 0.61802726 SOM

Acanthocardia echinata macrofaune benthique 1 8.780000 ± 0.00000000 -21.09000 ± 0.00000000 Aca_ech

Ampelisca sp. macrofaune benthique 2 9.225000 ± 0.57275649 -23.20500 ± 0.53033009 Amp_sp

Buccinum undatum macrofaune benthique 3 10.756667 ± 0.21126603 -17.91000 ± 0.06557439 Buc_und

Carcinus maenas macrofaune benthique 6 13.848333 ± 0.39280614 -17.06000 ± 1.18281021 Carc_mae

Varicorbula gibba macrofaune benthique 15 9.452000 ± 0.64877027 -20.20600 ± 0.45935980 Var_gib

Crepidula fornicata macrofaune benthique 19 8.433684 ± 0.40594486 -20.16232 ± 1.20849783 Cre_for

Euspira nitida macrofaune benthique 3 11.356667 ± 0.14011900 -17.63333 ± 1.19504533 Eus_nit

Fusinus rostratus macrofaune benthique 9 11.268889 ± 0.57350773 -17.48444 ± 0.69568511 Fus_ros

Gibula magnus macrofaune benthique 1 11.050000 ± 0.00000000 -17.16000 ± 0.00000000 Gib_mag

Laevicardium crassum macrofaune benthique 8 8.478750 ± 0.23847357 -20.13375 ± 0.62969239 Lae_cra

Maja squinado macrofaune benthique 1 12.620000 ± 0.00000000 -17.72000 ± 0.00000000 Maj_squ

Palaemon serratus macrofaune benthique 3 13.743333 ± 0.36555893 -16.36000 ± 0.20518285 Pal_ser

Pecten maximus macrofaune benthique 14 9.080714 ± 0.47645267 -18.03714 ± 1.11809886 Pec_max

Polititapes rhomboides macrofaune benthique 3 8.786667 ± 0.09291573 -17.64333 ± 0.53379147 Pol_rho

Tritia reticulata macrofaune benthique 8 12.622500 ± 0.38632888 -17.18625 ± 0.49690291 Tri_ret

Aphia minuta poissons et céphalopodes 1 13.850000 ± 0.00000000 -18.10000 ± 0.00000000 Aph_min

Arnoglossus laterna poissons et céphalopodes 19 13.330000 ± 0.18897384 -17.47421 ± 0.58498163 Arn_lat

Buglossidium luteum poissons et céphalopodes 29 13.581379 ± 0.53116263 -17.62828 ± 0.86173442 Bug_lut

Callionymus lyra poissons et céphalopodes 46 12.876739 ± 0.63163300 -17.78739 ± 0.69079804 Cal_lyr

Trachurus Trachurus poissons et céphalopodes 1 11.340000 ± 0.00000000 -20.20000 ± 0.00000000 Tra_tra

Spondyliosoma cantharus poissons et céphalopodes 22 13.465000 ± 0.36212008 -19.94091 ± 0.88322412 Spo_can

Gobius niger poissons et céphalopodes 22 13.749545 ± 0.35088293 -17.50091 ± 0.62228388 Gob_nig

Eutriglas gurnardus poissons et céphalopodes 1 14.150000 ± 0.00000000 -16.98000 ± 0.00000000 Eut_gur

Chelidonichthys lucerna poissons et céphalopodes 1 15.230000 ± 0.00000000 -15.73000 ± 0.00000000 Chel_luc

Trigloporus lastoviza poissons et céphalopodes 1 13.470000 ± 0.00000000 -17.87000 ± 0.00000000 Tri_las

Alloteuthis sp. poissons et céphalopodes 11 14.326364 ± 0.62906713 -18.22364 ± 0.53976426 All_sp

Merlangius merlangus poissons et céphalopodes 1 13.210000 ± 0.00000000 -17.92000 ± 0.00000000 Mer_mer

Pomatoshistus minutus poissons et céphalopodes 15 13.545333 ± 0.71188750 -16.90067 ± 1.33160734 Pom_min

Raja undulata poissons et céphalopodes 3 14.126667 ± 0.83739676 -16.42667 ± 0.11590226 Raj_und

Mullus surmuletus poissons et céphalopodes 6 12.635000 ± 0.41932088 -18.32500 ± 0.52717170 Mul_sur

Sepia officinalis poissons et céphalopodes 11 12.557273 ± 0.29570563 -18.15000 ± 0.65270208 Sep_off

Sepiola sp. poissons et céphalopodes 1 14.160000 ± 0.00000000 -17.39000 ± 0.00000000 Sep_sp.

Torpedo marmorata poissons et céphalopodes 3 14.500000 ± 0.41904654 -16.54333 ± 0.44657959 Tor_mar
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Annexe D : Vacuité, souffle de niche et abondance/poids des proies (valeurs moyennes ± se)
dans les contenus stomacaux pour chacune des principales espèces de poissons et de céphalo-
podes.

Vacuité
N
W

N 5.97 ± 1.08 3.5 ± 1.32 4.33 ± 0.69 1.96 ± 0.50 4.00 ± 0.93 3.50 ± 1.44
W 0.03 ± 0.01 0.03 ± 0.01 0.02 ± 0.01 0.01 ± 0.01 0.03 ± 0.01 0.04 ± 0.01
N 1.94 ± 0.63 0.25 ± 0.13 0.07 ± 0.05 0.26 ± 0.09 1.33 ± 0.61 0.42 ± 0.38 1.33 ± 0.95
W 0.04 ± 0.03 0.01 ± 4.79e-3 5.85e-4 ± 5.10e-4 0.01 ± 0.01 0.01 ± 0.01 3.35e-3 ± 3.35e-3 0.05 ± 0.03
N 0.71 ± 0.39 2.83 ± 2.83 0.17 ± 0.13
W 0.01 ± 4.73e-3 0.01 ± 0.01 7.29e-4 ± 5.23e-4 
N 0.16 ± 0.16 0.17 ± 0.11 0.18 ± 0.08 0.57 ± 0.29 1.92 ± 0.81
W 4.35e-3 4.35e-3 3.28e-3 ± 2.52e-3 3.48e-3 ± 1.40e-3 1.49e-3± 1.27e-3 0.03 ± 0.01
N 0.06 ± 0.04 0.05 ± 0.05
W 1.68e-4 1.64e-4 9.17e-5 ± 9.17e-5 
N 0.06 ± 0.04 0.08 ± 0.04 0.50 ± 0.22
W 0.01 ± 0.01 5.85e-4 ± 0.51e-4 0.06 ± 0.04
N 0.03 ± 0.03 0.08 ± 0.08 1.22 ± 0.4 0.48 ± 0.29
W 7.74e-5 ± 7.74e-5 5.83e-5 ± 5.83e-5 0.02 ± 0.01 0.02 ± 0.01
N 0.25 ± 0.11 0.09 ± 0.06
W 2.88e-3 ± 1.79e-3 5.43e-4 ± 4.92e-4 
N 0.96 ± 0.96
W 7.54e-4 ± 7.54e-4 
N 0.04 ± 0.04
W 4.17e-6 ± 4.17e-6 
N 0.32 ± 0.19  -  - 0.04 ± 0.04 0.17 ± 0.17
W 0.03 ± 0.02  -  - 3.89e-3 ± 3.89e-3 3.33e-5 ± 3.33e-5
N 0.03 ± 0.03  -  -
W 3.20e-4 ± 3.20e-4  -  -

Mysida

Annelida

Isopoda

Fishes

Amphipoda

Caridea

 -
 -
 -

 -
 -

 -

Niche breath 0.97
1.29

0.50
0.78

1.12
1.44

1.19
1.23

 -
 -

 -
 -
 -
 -
 -
 -
 -
 -

 -
 -

 -
 -
 -

 -

 -
 -

 -
 -
 -
 -
 -

 -

 -

 -
 -
 -

 -  -
 -  -

 -
 -

 -

 -  -

 -
 -
 -
 -

 -  -
 -  -
 -  -

moy ± sd moy ± sd moy ± sd moy ± sd moy ± sd moy ± sd

Arnoglossus laterna
 (n=31)

Buglossidium luteum
 (n=12)

Callionymus lyra
 (n=60)

Gobius niger
 (n=23)

Mullus surmuletus
 (n=6)

 -
 -
 -

1.01
0.966

1.29
1.11

Sepia officinalis
 (n=6)

moy ± sd

 -

Spondyliosoma cantharus
 (n=24)

0.824
0.689

Bivalvia

Gasteropoda

Copepoda

Cumacea

Brachyura

Nemerta

 -
 -
 -
 -
 -
 -
 -
 -
 -  -

 -

3.10% 33.33% 9.09% 21.21% 0%  9.68%  42.86%

 -
 -
 -
 -

 -

 -
 -
 -
 -
 -
 -
 -
 -
 -

 -



1 2 3 4
Arnoglossus laterna 16 5 9 1
Buglossidium luteum 4 1 3 4
Callyonimus lyra 25 17 1 17
Gobius niger 8 6 5 4
Mullus surmuletus 4 1 1 0
Sepia officinalis 0 3 3 0
Spondyliosoma cantharus 11 10 1 2

Species Stomach CAH groups Ri Ab Sh Pi
Arnoglossus laterna 1 2 17 0,606 0,874273
Arnoglossus laterna 1 2 13 0,271 0,39097
Arnoglossus laterna 1 1 17 0 0
Arnoglossus laterna 1 1 14 0 0
Arnoglossus laterna 1 1 13 0 0
Arnoglossus laterna 1 1 11 0 0
Arnoglossus laterna 1 1 17 0 0
Arnoglossus laterna 1 1 19 0 0
Arnoglossus laterna 1 2 6 0,451 0,650655
Arnoglossus laterna 1 3 9 0,937 0,852894
Arnoglossus laterna 1 1 8 0 0
Arnoglossus laterna 1 2 4 0,562 0,810795
Arnoglossus laterna 1 2 5 0,5 0,721348
Arnoglossus laterna 1 1 6 0 0
Arnoglossus laterna 1 2 13 0,54 0,779055

Diversity metrics from stomach contents

Stomach CAH groups

Annexe E : Classification ascendante hiérarchique et métriques de diversité réalisées sur les
contenus stomacaux.



Annexe F : Valeurs des indices de similarité isotopique, d’emboitement isotopique et de Schoener.

Isim ( 13C 15N) Ines StoN StoW
Buglossidium luteum Callionymus lyra 0.46 (0.82 ; 0.63) 0.77 0.72 0.56
Arnoglossus laterna Callionymus lyra 0.13 (0.56 ; 0.26 ) 0.99 0.7 0.34
Arnoglossus laterna Buglossidium luteum 0.19 (0.69 ; 0.37) 0.97 0.75 0.56
Callionymus lyra Spondyliosoma cantharus 0 (0.25 ; 0.44) 0 0.54 0.38
Buglossidium luteum Spondyliosoma cantharus 0.03 (0.15 ; 0.62) 0.09 0.6 0.64
Arnoglossus laterna Spondyliosoma cantharus 0 (0.01 ; 0.51) 0 0.6 0.43
Gobius niger Spondyliosoma cantharus 0 (0.10 ; 0.54) 0 0.73 0.37
Mullus surmuletus Spondyliosoma cantharus 0 (0.15 ; 0.05) 0 0.57 0.56
Callionymus lyra Sepia cinalis 0.19 (0.62 ; 0.29) 1.00 0.07 0.01
Buglossidium luteum Sepia cinalis 0.13 (0.71 ; 0.24) 0.51 0.06 0.18
Spondyliosoma cantharus Sepia cinalis 0 (0.17 ; 0) 0 0.07 0.05
Arnoglossus laterna Sepia cinalis 0 (0.42 ; 0.03) 0 0.22 0.5
Gobius niger Sepia cinalis 0 (0.61 ; 0) 0 0.08 0.27
Mullus surmuletus Sepia cinalis 0.48 (0.60 ; 0.73) 0.86 0.16 0.23
Callionymus lyra Gobius niger 0.19 (0.73 ; 0.33) 0.72 0.79 0.6
Buglossidium luteum Gobius niger 0.32 (0.89 ; 0.55) 0.83 0.71 0.5
Arnoglossus laterna Gobius niger 0.18 (0.75 ; 0.24) 0.48 0.68 0.59
Callionymus lyra Mullus surmuletus 0.12 (0.37 ; 0.40) 1.00 0.50 0.28
Buglossidium luteum Mullus surmuletus 0.09 (0.43 ; 0.28) 0.59 0.55 0.77
Arnoglossus laterna Mullus surmuletus 0.02 (0.24 ; 0.11) 0.04 0.73 0.66
Gobius niger Mullus surmuletus 0 (0.44 ; 0) 0 0.57 0.52
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Annexe G : Box plots des composi-
tions δ13C pour chacune des princi-
pales espèces de poissons et de
céphalopodes.



Annexe H : Tests de Wilcoxon par paires réalisés sur les valeurs de δ13C et δ15N entre les princi-
pales espèces de poissons et de céphalopodes.

PAIR WISE WILCOXON TEST SUR LES COMPOSITIONS ISOTOPIQUES
CARBONE

Arnoglossus laterna Buglossidium luteum Callionymus lyra Spondyliosoma cantharus Gobius niger Mullus surmuletus
Buglossidium luteum 1
Callionymus lyra 0,84 1
Spondyliosoma cantharus 3.4e-10 2.7e-7 5.7e-9
Gobius niger 1 1 0.86 3.9e-07
Mullus surmuletus 0,13 0.84 0.67 0.004 0.12
Sepia officinalis 0,16 0.84 0.84 0.00005 0.18 1

AZOTE
Arnoglossus laterna Buglossidium luteum Callionymus lyra Spondyliosoma cantharus Gobius niger Mullus surmuletus

Buglossidium luteum 0.26
Callionymus lyra 0.01 0.00017
Spondyliosoma cantharus 1 1 0.00298
Gobius niger 0.001 1 3.5e-06 0.04990
Mullus surmuletus 0.01 0.01110 1 0.00999 0.00318
Sepia officinalis 0.00017 0.00022 0.26074 9.3e-5 8.3e-5 1



Annexe I : Variabilité du régime spécifique et de la nicheSCA pour les sept espèces de poissons et
de céphalopodes comparée aux résultats observés en baie de Saint-Brieuc.

Synthèse bibliographique du régime et des niches alimentaires des espèces étudiées au
regard des résultats observés en baie de Saint-Brieuc.
Arnoglossus laterna - Le régime alimentaire de A. laterna était principalement composé de crustacés dans
la zone d’étude, surtout des amphipodes et des caridés et, dans une moindre mesure, des mysidés. A. later-
na est un prédateur actif qui se nourrit de proies en mouvement plutôt que d’espèces sédentaires
(Darnaude et al., 2001 ; De Groot, 1971). Globalement, nos résultats sont en accord avec la littérature qui
indique une dominance des crustacés dans le régime alimentaire d’ A. laterna dans les eaux européennes
[Schückel et al., 2012) (mer du Nord), Avşar, 1994 (Turquie), Gibson et Ezzi, 1980 (Ecosse), Fanelli et al.,
2009 (Sicile), Cabral et al., 2002 (Portugal)]. Cependant, alors que ces études ont indiqué une importance
relative et variable des poissons dans le régime alimentaire d’A. laterna, les poissons ont été considérés
comme accidentels dans la zone d’étude, ce qui est en accord avec les résultats de Paulo-Martins et al.
2011 qui n’ont trouvé aucun poisson téléostéen dans des contenus stomacaux de poissons échantillonnés
dans la baie de Cascais (Portugal). De même, les annélides ont été identifiés comme une proie secondaire
dans certaines des études susmentionnées, et évalués comme une proie accidentelle dans la baie de Saint-
Brieuc.

Buglossidium luteum - La sole jaune se nourrit principalement d’amphipodes, avec la valeur de MFI la plus
élevée pour cette proie parmi les sept espèces de poissons et de céphalopodes, et dans une moindre mesu-
re de caridés et d’annélides qui ont tous deux été considérés comme des proies accidentels. Schückel et
al. (2012) ont également trouvé une dominance de crustacés (copepoda, amphipoda) dans le régime ali-
mentaire de B. luteum en mer du Nord mais les copepoda étaient absents de l’estomac en baie de Saint-
Brieuc. Dans plusieurs sites situés sur la côte française de la Manche orientale et du Golfe de Gascogne,
Amara et al. (2004) ont observé que B. luteum se nourrissait principalement de crustacés, de polychètes et
de mollusques, ces deux dernières proies étant très faiblement consommées en baie de Saint-Brieuc. Les
cumacées, les ostracodes et les copépodes étaient les principaux composants des items crustacés ce qui
contraste avec l’importance des amphipodes en baie de Saint-Brieuc et en mer du Nord (Schückel et al.,
2012). Amara et al. (2004) ont également montré une certaine différence géographique avec une gamme
plus large de proies dans le Golfe de Gascogne que dans la Manche orientale, confirmant que le régime
alimentaire peut dépendre du site.

Callionymus lyra – Le Callionyme s’est nourri de la plus large gamme de proies dans notre étude, les amphi-
podes, les bivalves et les brachyoures étant les principaux composants de son régime, les autres consti-
tuant des éléments accidentels. Les résultats sont contrastés entre les études pour cette espèce qui tend à
adopter une stratégie d’alimentation généraliste. Nos résultats sont en partie en accord avec Griffin et al.
(2012) qui ont montré que C. lyra se nourrissait principalement de décapodes, d’amphipodes et dans une
moindre mesure de polychètes dans quatre régions de la Manche orientale et du sud de la mer du Nord
autour du Royaume-Uni. López-Jamar et al. (1984) ont observé un schéma similaire sur la côte nord-ouest
de l’Espagne, tandis que King et al. (1994) ont mis en évidence une dominance des polychètes dans la baie
de Galway (Irlande) et que Van Der Veer et al. (1990) et Klimpel et al. (2003) ont souligné la contribution
principale des échinodermes. Ces différentes études suggèrent que C. lyra présente une stratégie d’alimen-
tation opportuniste en se nourrissant des proies les plus disponibles (Griffin et al., 2012).

Gobius niger - Les amphipodes, les bivalves et les caridés étaient les principaux items identifiés dans le
régime alimentaire du Gobie noir, tandis que les annélides et les gastéropodes constituaient des proies acci-
dentelles. Ceci est conforme aux résultats de Filiz et Toğulga (2009) dans la mer Égée qui ont montré que
G. niger se nourrissait principalement de mollusques et de crustacés (90,47% du régime), et dans une moin-
dre mesure de polychètes. Ces trois proies appartiennent aux deux premiers rangs des proies dans la plu-
part des études portant sur le régime alimentaire de G. niger dans diverses régions du nord et du sud de
l’Europe (De Casabianda et Kiener, 1969 ; Filiz et Toğulga, 2009 ; Labropoulou et Markakis, 1998 ; McGrath,
1974 ; Vaas et al., 1975) tandis que certaines études ont souligné l’importance variable des poissons télé-
ostéens (Fjøsne, 1996 ; Vaas et al., 1975).

Mullus sumuletus - Le Rouget se nourrissait principalement d’amhipoda, de caridae et de mysida. Dans la



mer Adriatique, Pavičić et al. (2018) ont pointé une dominance de crustacés décapodes, de bivalves et de
polychètes, avec des contributions limitées d’amphipodes tandis que les résultats de Derbal et al. (2010)
étaient plus cohérents avec notre étude, montrant que les amphipodes et les mysidés étaient les proies prin-
cipales sur la côte algérienne.  Labropoulou et al. (1997) ont montré que le régime alimentaire était dominé
par les crustacés mais qu’il variait selon les saisons : les décapodes étaient plus importants en été, tandis
que les amphipodes dominaient en hiver et au printemps, ce qui correspond à nos résultats. Ces trois der-
nières études ont également mis en évidence une contribution limitée des annélides et des bivalves. Le rou-
get était caractérisé par la plus faible diversité de proies, ce qui est cohérent avec la stratégie d’alimentation
spécialisée soulignée par Labropoulou et al. (1997), mais le nombre d’individus échantillonnés (n=6) peut
avoir influencé cette faible diversité de proies par rapport aux autres espèces.

Spondyliosoma cantharus - La Dorade grise s’est principalement nourrie d’amphipodes et d’annélides dans
la baie de Saint-Brieuc. Cinq autres éléments ont été identifiés comme des éléments accidentels, ce qui
place l’espèce dans la deuxième gamme de diversité des proies. Gonçalves et Erzini (1998) et Jakov et al.
(2006) ont trouvé des résultats cohérents avec nos résultats et ont souligné que les hydrozoaires, éléments
absents des estomacs dans notre étude, étaient également une proie importante sur la côte sud-ouest du
Portugal et dans le centre-est de l’Adriatique centrale. Quéro et Vayne (1998) ont trouvé des résultats simi-
laires mais ont également montré une contribution importante d’Enteromorpha sp. dans le régime alimentai-
re.

Sepia officinallis – Dans notre étude, le régime alimentaire de la Seiche se compose principalement de pois-
sons et de caridés, tandis que quelques brachyoures ont été observés dans les estomacs. Alves et al. (2006)
ont identifié les poissons et les crustacés comme items préférentiels sur la côte sud du Portugal, tout comme
Castro et Guerra (1989) dans l’ouest de l’Espagne, Le Mao (1985) dans l’ouest de l’Angleterre, Blanc et al.
(1998) dans le Golfe du Morbihan, et Pinczon du Sel et al. (2000) dans le nord du Golfe de Gascogne.
L’indice de vacuité était important pour S. officinallis (42%). L’échantillonnage de jour peut avoir influencé
cette faible proportion d’estomacs pleins mais Alves et al. (2006) ont trouvé des résultats similaires en
échantillonnant de nuit. Nos résultats doivent être interprétés avec prudence en raison du faible nombre
d’estomacs disponibles pour les analyses.
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L'évaluation des flux de matière et des interactions inter- et intra-sépcifiques dans les réseaux trophiques est importante pour
comprendre le fonctionnement écologique des baies et des estuaires caractérisés par une grande diversité de producteurs
et de consommateurs primaires, y compris de prédateurs. Les espèces de poissons et de céphalopodes et leur réseau ali-
mentaire ont été étudiés à travers un réseau de 24 stations subtidales peu profondes dans la baie de Saint-Brieuc en utilisant
des analyses d’assemblages, d'isotopes stables et de contenu stomacaux. La communauté était composée de 21 taxons,
huit espèces représentant 94,4% de l'abondance totale. Des variations de compositions et d'abondances ont été observées
parmi les trois assemblages identifiés : l'un principalement limité aux stations les moins profondes, les deux autres plus pro-
fonds dont un caractérisant un faciès appauvri. La POM marine et la SOM étaient les bases les plus probables du réseau
trophique en ce qui concerne la gamme δ13C chez les poissons et céphalopodes sans différence entre les assemblages. Les
amphipodes étaient la principale proie dans les estomacs, ce qui a conduit à des chevauchements de régime significatifs
entre les espèces de poissons, avec quelques variations liées à des proies moins dominantes. Sepia officinalis était carac-
térisé par un régime unique et des valeurs très faibles de chevauchement alimentaire. Des contrastes dans les compositions
isotopiques et des chevauchements de niche entre les espèces ont été mis en évidence dans l'espace δ13C / δ15N.
Callionymus lyra et Buglossidium luteum, caractérisés par les niches les plus grandes dans l’espace isotopique, englobaient
la niche des autres espèces, à l'exception de la singulière Spondyliosoma cantharus appauvrie en 13C. L’association d’ana-
lyses d’assemblages taxonomiques, de contenus stomacaux et d’isotopes stables a permis de mettre en évidence l’utilisa-
tion des ressources et les voies de transfert trophiques. Les contrastes taxonomiques des assemblages démersaux de pois-
sons et de céphalopodes présents à différentes profondeurs n'impliquent pas de différences dans l'utilisation des ressources
trophiques dans cet écosystème côtier peu profond sous influence anthropique. 
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