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AVANT-PROPOS

Ce mémoire de these présente les résultats de travaux de recherches portant sur 1’étude de la
connectivité, des mouvements ainsi que la croissance du sébaste dans le golfe du Saint-
Laurent (GSL), par I’analyse combinée de I’empreinte ¢lémentaire et de la structure de

I’otolithe.

Cette these présentée dans le cadre de I’obtention du dipldme de doctorat en océanographie
de I’Université du Québec a Rimouski (UQAR) a été réalisée sous la direction de Pascal
Sirois professeur a 1’Université du Québec a Chicoutimi (UQAC), et la codirection de

Dominique Robert professeur a ’'UQAR, et de Olivier Morissette professeur a I’'UQAC.

Ce projet a vu le jour grace au partenariat de recherche « Retour des poissons de fond
dans le golfe du Saint-Laurent » co-financé par Péches et Océans Canada (MPO) et
Ressources Aquatique Québec (RAQ). Le volet dédié au sébaste avait pour objectif
d’apporter des réponses aux problématiques écologiques, mais également sociales en lien
avec le retour exceptionnel de 1’espéce dans le GSL. L’objectif ultime était d'appliquer les
nouvelles connaissances acquises sur la biologie, I’écologie et 1’interaction du sébaste avec
son écosysteme, a l'élaboration de mesures de gestion garantissant la pérennité de la

ressource.

Les résultats de I’analyse de I’empreinte élémentaire et de la structure de I’otolithe sont
présentés dans 3 chapitres rédigés sous la forme d’articles scientifiques. Ces chapitres sont
précédés d’une introduction générale, rédigée en frangais, qui présente les objectifs de
recherche. La these se cloture par une conclusion générale qui synthétise les résultats obtenus,
et propose plusieurs perspectives de recherche qui pourraient étre explorées a la suite de ces

travaux.
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RESUME

Apres 3 décennies de moratoire sur la péche au sébaste (Sebastes spp.) dans le golfe du
Saint-Laurent (GSL), I’arrivée de trois cohortes exceptionnelles en 2011, 2012 et 2013 chez
I’espece S. mentella a propulsé la biomasse a des niveaux records. Cette situation a conduit
a l'annonce trés attendue de la réouverture de la péche commerciale, positionnant ainsi le
sébaste comme l'une des ressources halieutiques majeures du GSL. Dans ce contexte, une
bonne compréhension de la connectivité ainsi que du comportement migratoire du sébaste
est essentielle pour estimer 1’échelle spatiale de la structuration de la population du GSL afin
d’adapter les stratégies de gestion en conséquence. Pour répondre a cet objectif, I’approche
utilisée dans cette thése repose sur I’utilisation des propriétés chimiques et d’enregistrement
de la croissance des otolithes. L'empreinte ¢lémentaire de I’otolithe, extraite par ablation laser
en spectrométrie de masse a plasma a couplage inductif (LA-ICP-MS) est utilisée pour
reconstruire les mouvements du sébaste et ’utilisation de I’habitat tout au long de son
ontogénie. La mesure de la largeur des anneaux de croissance annuels est quant a elle utilisée
comme proxy pour étudier la croissance annuelle des individus.

Les travaux présentés dans le chapitre 1 confirment la pertinence d’utiliser la chimie
de I’otolithe pour étudier la connectivité et les mouvements du sébaste dans le GSL. En plus
de présenter I’avantage de fournir une résolution temporelle des mouvements a I’échelle de
la vie de I’individu, cette méthode de suivi est la plus adaptée a 1’espeéce qui subit un
barotraumatisme mortel lors de sa capture. L’analyse de I’empreinte élémentaire de la marge
des otolithes a permis d’identifier 5 éléments chimiques d’intérét : le lithium (L1i), le sodium
(Na), le strontium (Sr), et le baryum (Ba), permettant de discriminer spatialement les
différents secteurs de capture des sébastes dans le GSL. La variabilit¢ spatiale des
concentrations en ¢léments chimiques dans les otolithes de sébaste semblait corrélée a la
présence de gradients environnementaux dans le GSL. La variabilit¢ spatiale des
concentrations en Sr semblait refléter les gradients de température et de salinité dans les eaux
du GSL, tandis que celle du Ba semblait liée au gradient des concentrations en oxygene
dissous. Nos résultats ont également démontré I’'importance de considérer la variabilité
temporelle de I’empreinte dans un systéeme dynamique comme 1’estuaire et le golfe du Saint-
Laurent. L’analyse de I’empreinte ¢lémentaire du cceur de 1’otolithe a quant a elle révélé
I’existence possible de deux sources natales distinctes dans la population. Les empreintes
multi-élémentaires qui caractérisaient les 2 sources, ['une plus typique de masses d’eau
océaniques, et I’autre de masses d’eau estuariennes, ainsi que les patrons de contribution
spatiale de ces sources aux différents sites d’échantillonnage des individus pré-adultes ont
fourni une premiére estimation de la connectivité a une échelle écologique.
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Les travaux présentés au chapitre 2 ont exploitent la haute résolution fournie par
l'analyse des profils ceeur-marge des otolithes afin d'approfondir la détermination des patrons
de connectivité décrits au chapitre 1, et d’évaluer la diversité des comportements migratoires
au sein de la population. L analyse de groupement de séries temporelles a permis de grouper
ensemble les individus présentant des profils coeur-marge de strontium (Sr) ou de baryum
(Ba) similaires. Ces groupes d’individus ont été interprétés comme présentant des patrons de
migrations similaires et/ou ayant rencontré des conditions environnementales semblables au
cours de leur vie. La présence exclusive de certains groupes de profils d'otolithes dans les
secteurs du fjord du Saguenay et de I’est du golfe suggere que les individus partageaient des
patrons de déplacement ou d’utilisation de I'habitat similaires. L'analyse de groupement
appliquée aux empreintes élémentaires des cceurs d'otolithes a permis d’identifier deux
sources natales potentielles dans la population. La contribution de ces sources natales aux
différents groupes de profils de Sr et Ba ainsi qu’aux sites de capture des sébastes soutient
I'hypothése selon laquelle les processus de connectivité étaient prédominants au stade
larvaire, tandis que le stade juvénile était interprété comme vraisemblablement moins mobile.

Les travaux présentés au chapitre 3 utilisent les accroissements annuels des otolithes
afin de reconstruire I’historique de croissance des derniéres fortes cohortes de Sebastes
mentella dans le GSL. Une série de modeles linéaires mixtes a permis d’étudier les facteurs
responsables de la variabilité dans la croissance chez les fortes cohortes du début des années
1980 et du début des années 2010. Nos résultats ont mis en évidence I’existence d’un contrdle
densité-dépendant de la croissance en relation avec d’intenses pressions de compétition pour
la nourriture. Le réchauffement ces derni¢res décennies des eaux profondes du GSL, ou les
sébastes adultes s'installent, était positivement corrélé avec la croissance. Cependant, le
réchauffement de la couche intermédiaire froide (CIL), qui représente un habitat pour
plusieurs especes d’eau froide consommées par le sébaste, €tait corrélé négativement avec la
croissance. Ce chapitre a fourni un premier apercu des facteurs de variation de la croissance
dans ce stock au recrutement spasmodique et exploré les conséquences a moyen terme des
pressions dépendantes de la densité sur les parametres biologiques de la population.

Les travaux de cette thése ont démontré que 1’otolithe est un outil d’intérét majeur pour
combler certaines lacunes spécifiques dans nos connaissances sur la population de sébaste
du GSL. Ces connaissances actualisées s’intégrent dans un objectif d’élaboration de
stratégies de gestion en étroit alignement avec la biologie et I’écologie de 1’espéce.

Mots-clés : Connectivité, otolithe, empreinte ¢élémentaire, origine natale, mouvement,
croissance, densité-dépendance, forte cohorte, recrutement spasmodique
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ABSTRACT

After a three-decade moratorium on redfish (Sebastes spp.) fishing in the Gulf of St.
Lawrence (GSL), the arrival of three exceptional year classes in 2011, 2012, and 2013 in S.
mentella species has brought biomass to record levels. This situation led to the long-awaited
announcement of the reopening of the commercial fishery, positioning redfish as one of the
most abundant fishery resources in the GSL. In this context, a good understanding of the
connectivity and migratory behavior of redfish is essential to estimate the spatial structure of
the GSL population to adapt management strategies accordingly. To achieve this goal, the
approach used in this thesis is based on the use of otolith growth records and chemical
properties. The elemental fingerprint of the otolith, obtained by laser ablation inductively
coupled plasma mass spectrometry (LA-ICP-MS), was used to reconstruct redfish
movements and habitat use throughout the ontogeny. The measurement of annual increment
width was used as a proxy for studying the annual growth of individuals.

The work presented in Chapter 1 confirmed the relevance of using otolith chemistry to
study the connectivity and movements of redfish in the GSL. In addition to the advantage of
providing temporal resolution of movements on the scale of an individual's life, this tracking
method is the most appropriate for the species, which experiences fatal barotrauma during
capture. The analysis of the elemental fingerprint of the otolith edge identified 5 chemical
elements of interest: lithium (Li), sodium (Na), strontium (Sr) and barium (Ba), allowing for
spatial discrimination of the different redfish capture sectors in the GSL. The spatial
variability of chemical element concentrations in redfish otoliths appeared to be correlated
with the presence of environmental gradients in the GSL. The spatial variability of Sr
concentrations appeared to reflect temperature and salinity gradients in the GSL waters, while
that of Ba appeared to be related to the gradient of dissolved oxygen concentrations. Our
results also demonstrated the importance of considering the temporal variability of the
fingerprint in a dynamic system such as the Estuary and Gulf of St. Lawrence. The analysis
otolith core fingerprint revealed the possible existence of two distinct natal sources in the
population. The multi-elemental fingerprints characterizing each of the 2 natal sources, one
typical of oceanic water masses and the other of estuarine water masses, as well as the spatial
contribution patterns of these sources to the different sampling sites of pre-adult individuals,
provided a first estimate of connectivity at an ecological scale.

The work presented in Chapter 2 relied on the high resolution provided by otolith core
to edge profile analysis to refine the connectivity patterns described in Chapter 1 and to assess
the diversity of migratory behavior within the population. Time series cluster analysis was
used to group individuals with similar strontium (Sr) or barium (Ba) core to edge profiles.
These groups of individuals were interpreted as having similar migration patterns and/or
having experienced similar environmental conditions during their lifetime. The exclusive
presence of certain groups of otolith profiles in the Saguenay Fjord and Eastern Gulf sectors
suggests that individuals had similar movement patterns or habitat use. Clustering analysis
applied to otolith core elemental fingerprints identified two possible natal sources in the
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population. The contribution of these natal sources to the different Sr and Ba clusters, as well
as to redfish capture locations, supported the hypothesis that connectivity processes were
predominant in the larval stage. The juvenile stage was interpreted as likely less mobile.

The work presented in Chapter 3 used otolith annual growth increment formation to
reconstruct the growth history of the last strong year classes of S. mentella in the GSL. A
series of linear mixed models allowed us to examine the factors responsible for the variability
in growth among the last strong year classes of the early 1980s and early 2010s. Our results
highlighted the existence of a density-dependent control on growth in response to intense
competition pressure for food. Warming in recent decades of the deep waters of the GSL,
where adult redfish settle, was positively correlated with growth. However, warming of the
cold intermediate layer (CIL), which provides habitat for several cold-water species
consumed by redfish, was negatively correlated with growth. This chapter provided an
important first outlook of the factors driving growth variation in GSL redfish spasmodic-
recruiting stock and explored mid-term consequences of density-dependent pressures on
biological parameters of the population.

The work of this thesis has demonstrated that otolith is a tool of great interest to fill
certain specific gaps in our knowledge of the GSL redfish population. This updated
knowledge is in line with the objective of developing management strategies that are closely
aligned with the biology and ecology of the species.

Keywords: Connectivity, otolith, elemental fingerprint, natal origin, movement,
growth, density-dependence, strong year class, spasmodic recruitment
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I’empreinte ¢lémentaire de la portion larvaire de ’otolithe des individus
d’origine inconnue a la collection d’empreintes de référence. ...........ccccuvennennee. 152
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hivernale des sébastes hors du GSL. L’anneau de croissance formé a I’hiver
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INTRODUCTION GENERALE

1. VARIABILITE ENVIRONNEMENTALE ET DYNAMIQUE DES PECHERIES DE

L’ATLANTIQUE NORD-OUEST (1950-AUJOURD’HUI)

Le cas des populations de poissons de I'Atlantique Nord-Ouest illustre de fagon
¢loquente l'interaction complexe entre l'influence de l'exploitation humaine, la variabilité
climatique, et l'influence croissante des changements climatiques sur les ressources
halieutiques. Aprés plusieurs siecles d'exploitation reposant sur des engins de péche
artisanaux, l'héritage technologique issu de la Seconde Guerre mondiale, marqué par
l'introduction du moteur diesel, du sonar et des chaluts de fond, a ouvert la voie a une
exploitation intensive des ressources marines dans les années 1950 (Lear, 1998). Le
déploiement d’efforts de péche sans précédent a entrainé des captures record de poissons de
fond a la fin des années 1960, culminant a 2,8 millions de tonnes en 1978 (Lear, 1998). En
particulier, les captures de morue franche (Gadhus morua) représentaient a elles seules pres
des deux tiers des captures (Lear & Parsons, 1993 ; Lear, 1998). Une telle pression de péche
ne fut cependant pas soutenable, et plusieurs stocks de poissons de fond ont commencé a
montrer des signes de déclin important dans les années 1970 (Pinhorn & Halliday 1990 ;
Lear, 1998). En réponse, des mesures de gestion visant a réglementer l'exploitation, telles
que l'instauration de Totaux Admissibles de Capture (TAC) en 1970 et l'extension par le
Canada de sa zone économique exclusive (ZEE) en 1977 pour restreindre la péche étrangére
ont permis une légere reprise de I'abondance des stocks (Lear and Parsons, 1993). Cette
reprise a cependant été suivie d'un second déclin plus important au début des années 1990 a
cause de la surpéche (Hutchings & Myers, 1994, 1995 ; Hutchings, 1996 ; Myers et al., 1996),
et des conditions environnementales plus froides, associées aux phases de 1’oscillation nord

atlantique (NAO), ayant affecté négativement le recrutement et la croissance, ou bien affecté



la distribution des espéces de poissons de fond (Rose et al., 2000 ; Parsons & Lear, 2001 ;
Halliday, & Pinhorn, 2009). L’effondrement des stocks de poissons de fond a conduit a
I’imposition de moratoires sur plusieurs pécheries dans 1’ Atlantique Nord. Dans le golfe du
Saint-Laurent, un premier moratoire a été prononcé sur 1’exploitation de la morue franche en
1992, puis en 1995 sur le sébaste (Sebastes spp.), la merluche blanche (Urophycis tenuis), et
la plie canadienne (Hippoglossoides platessoides). Afin de limiter les conséquences
financieres de 1’effondrement des stocks de poissons de fond, une modification des pécheries
généralisée a I’ensemble de 1’ Atlantique canadien s’est alors traduite par une transition vers
des débarquements de crustacés d’eaux froides ayant profité du refroidissement des
conditions environnementales (Lear 1998). Aujourd’hui encore, plusieurs stocks de poissons
de fond peinent a se reconstituer. Ces derniers font d’ailleurs partie des ressources exploitées
au Canada avec la plus grande proportion de stocks se trouvant dans la zone critique (Figure

1 ; Environnement et Changement climatique Canada, 2023).
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Figure 1 : Etat des principaux stocks de poisson au Canada en 2021. Figure modifiée a partir
du document : Environnement et Changement climatique Canada (2023), indicateurs
canadiens de durabilité de I'environnement : Etat des principaux stocks de poissons.

2. LE GOLFE DU SAINT LAURENT : UN ECOSYSTEME EN CHANGEMENT



L’effondrement des stocks de poisson de fond a entrainé des changements importants
dans la structure du réseau trophique du golfe du Saint-Laurent. La libération des contraintes
de prédation et de compétition, ainsi que les conditions environnementales plus froides de
I’époque ont profité aux especes d’origine arctique telles que la crevette nordique (Pandalus
borealis), le crabe des neiges (Chionocetes opilio) ou encore le flétan du Groenland
(Reinhardtius hippoglossoides). De fagon comparable a la tendance générale dans
I’ Atlantique Nord-Ouest, les débarquements dans le GSL se sont alors rapidement tournés
vers des espéces de crustacés a haute valeur marchande tels que le crabe des neiges et le
homard américain (Homarus americanus). Cette situation a perduré sur le long terme, jusqu’a
ce que les changements environnementaux s’accélérent dans le GSL et viennent perturber

I’équilibre.

Les deux derniéres décennies ont été marquées par un réchauffement graduel a la fois
des eaux de surfaces via le réchauffement des températures de I’air, et des eaux de fond via
des changements dans la dynamique des courants marins (Figure 2). Les eaux profondes de
I’estuaire et du GSL sont alimentées par deux principaux courants issus de 1’ Atlantique Nord
(Figure 3 ; Galbraith et al., 2022). Le courant du Labrador apporte des eaux froides et
oxygénées, et le Gulf Stream des eaux chaudes et pauvres en oxygene (McLellan, 1957 ;
Lauzier & Trites 1958 ; Gilbert et al., 2005). Ces masses d’eaux qui entrent depuis
I’embouchure du chenal Laurentien vont mettre a peu prés quatre années pour atteindre
I’estuaire (Gilbert, 2004). Pendant leur parcours, elles s’appauvrissent progressivement en
oxygene sous ’effet de la respiration in situ et de ’oxydation de la mati¢re organique. Ce
phénomeéne est a ’origine des conditions hypoxiques séveres dans les eaux profondes de
I’estuaire pouvant affecter plusieurs composantes de I’écosysteme (Blais et al., 2021). Les
changements environnementaux sont également a ’origine de la diminution du couvert de
glace de mer en hiver et d’une modification de la dynamique saisonniére de la stratification
de la colonne d’eau (par exemple du volume et de la température de la couche intermédiaire

froide) (Figure 4 ; Galbraith et al., 2022).
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Figure 2 : Cartes du maximum profond de température généralement observé entre 200 et
300 m, pour les années 2011 et 2021. Les cartes ont été interpolées a partir des données de
température d’aolit & septembre disponibles pour chaque année. Les zones entourées en noir
ou blanc correspondent aux isothermes de 7 et 8 °C. Figures tirées de Galbraith et al. (2019,
2022).
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Figure 4 : Dynamique saisonnic¢re de la stratification de la colonne d’eau en plusieurs
couches de densité et de températures différentes. En automne et en hiver, le refroidissement
des températures ainsi que les conditions météorologiques favorisent le mélange des couches
supérieures. Au printemps et a 1’été, le réchauffement et 1'apport d'eau douce réduisent la
densité des eaux superficielles ce qui crée une stratification. Dans le méme temps, la fonte
de la glace de mer alimente la couche intermédiaire froide (CIF) qui vient séparer les eaux
de surface moins denses des eaux profondes plus denses. Figure modifiée de Bernier et al.
(2018) et Galbraith et al. (2022).

Les changements récents dans les conditions environnementales viennent affecter
directement la qualité de ’habitat ainsi que la productivité des stocks de poissons du GSL
(Stortini et al., 2017). Certaines especes d’origine arctique ont montré des signes inquiétants
de déclin face au réchauffement et a I’appauvrissement en oxygene des eaux. C’est le cas par
exemple du flétan du Groenland qui se trouve a sa limite sud de distribution dans le GSL
(MPO, 2021), et dont la croissance des juvéniles est affectée par la baisse des concentrations
en oxygene (Ait Youcef et al., 2015) et ’augmentation de la température de 1’eau (Ghinter
et al., 2021). Le réchauffement des eaux est également I’un des principaux facteurs mis en
cause dans le déclin continu de I’abondance de la crevette nordique depuis les 15 derniéres
années, en réduisant grandement son habitat disponible dans le GSL (Bourdages et al., 2022).

Prés de 30 ans apres leur effondrement historique, certains stocks de poissons de fond ne se



sont pas rétablis. C’est notamment le cas de la morue Atlantique, dont le stock du nord du
golfe se trouve toujours dans un état critique (MPO, 2019). Les perspectives sont également

trés préoccupantes pour le stock de morue du sud du golfe (Swain et al, 2019).

3. LE RETOUR DU SEBASTE DANS LE GOLFE DU SAINT-LAURENT

Contrairement a la plupart des stocks de poissons de fond, les récents changements
environnementaux semblent avoir profité au sébaste, un stock composé de deux especes
présentes en sympatrie dans le GSL, le sébaste acadien, Sebastes fasciatus et le sébaste
atlantique, Sebastes mentella. Les relevés de recherche au chalut de fond du ministére des
Péches et des Océans (MPO) ont en effet enregistré une explosion de la biomasse du sébaste
dans le GSL, qui culminait a 4,2 millions de tonnes en 2019 et représentait prés de 90% de
la biomasse démersale (Figure 5 ; MPO, 2018). Ce retour en force s’explique par 1’apparition
dans le stock de 3 cohortes exceptionnelles en 2011, 2012 et 2013, des cohortes largement
dominées par 1’espéce Sebastes mentella présentant la signature génétique du GSL
(représentée a 91% ; MPO, 2018 ; Benestan et al., 2020). La derniére évaluation des stocks
de sébaste par le MPO en 2021 a révélé que la grande majorité de la population, soit 93 %
des individus de I’espéce S. mentella et 85 % de S. fasciatus avait atteint la taille 1égale de
capture fixée a 22 cm (MPO, 2022). Ces observations ont conduit a I'annonce en janvier 2024

de la réouverture de la péche commerciale au sébaste apres presque 30 ans de moratoire.
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Figure 5 : Biomasse minimale chalutable de Sebastes spp. (en rouge) et de toutes les autres
especes (en noir) capturées dans le relevé du MPO dans I’unité 1 de 1984 a2021. La biomasse
moyenne annuelle ainsi que les intervalles de confiance a 95 % sont représentés en millions
de tonnes (MPO, 2022).

3.1 Biologie du sébaste

Le sébaste est un poisson de couleur rouge appartenant a la famille des Scorpénidés
(Figure 6). Les deux espéces de sébaste présentes dans le GSL, Sebastes mentella et Sebastes
fasciatus, possédent une morphologie trés similaire. Bien que la répartition de ces derniéres
puisse se chevaucher, il est possible de les discriminer selon leur distribution en profondeur
au niveau des talus et bancs des chenaux profonds du golfe. S. fasciatus se rencontre
généralement a des profondeurs inférieures a 300 meétres, et S. mentella entre 200 et 400 m
(Scott & Scott, 1988 ; Gascon, 2003 ; Senay et al., 2021 ; MPO, 2022). Le sébaste est
considéré comme une espece semi-pélagique, car méme s’il vit généralement prés du fond,
il effectue des migrations verticales journaliéres en lien avec la distribution pélagique de

certaines de ses proies appartenant au groupe des euphausiacés (Gauthier & Rose, 2005). Le



sébaste présente également un comportement de migration saisonniére a 1’automne en
direction de I’aval du chenal Laurentien identifi¢ a partir des captures issues des relevés
scientifiques hivernaux (Atkinson, 1984 ; Atkinson & Power 1991 ; Morin et al., 1994 ;
Gascon, 2003) et de I’analyse de la chimie de I’otolithe (Campana et al., 2007). La prise en
compte de ces déplacements saisonniers a d’ailleurs conduit a un ajustement des unités de

gestion pour I’espéce en 1993 (MPO, 2022).

Contrairement a la plupart des autres espéces de poissons peuplant les eaux du golfe,
le sébaste est une espece ovovivipare, un mode de reproduction qui implique une fécondation
interne et I’extrusion de larves actives plutét que d’embryons encapsulés. Les individus
s’accouplent a I’automne, les femelles portent ensuite les embryons en développement
pendant plusieurs mois jusqu'a ce que les larves dotées de capacités natatoires avancées
soient extrudées au cours des mois d'avril a juillet (St-Pierre & de Lafontaine, 1995 ; Gascon,
2003 ; Senay et al., 2021). Les larves de sébaste ont une période planctonique relativement
longue (de 1 a 3 mois), elles peuvent ainsi se disperser vers des habitats ¢loignés du lieu de
leur extrusion (Cadrin et al., 2010). Les larves sont vraisemblablement libérées sous la
couche intermédiaire froide (CIL), dont les températures proches de zéro sont susceptibles
d’affecter leur survie (Gascon, 2003). Elles vont ensuite se retrouver dans les couches
superficielles plus chaudes (0 & 60 meétres) ou elles se nourrissent, puis descendent vers des
habitats plus profonds au cours du premier automne (Runge & de Lafontaine, 1996 ; Sévigny
et al., 2000 ; Gascon, 2003). Les individus adultes s’établissent finalement proches du fond
(Gascon, 2003 ; Senay et al., 2021).



Figure 6 : Photographie d’une capture de sébaste lors du relevé annuel multidisciplinaire au
chalut de fond effectué par Péches et Océans Canada. Crédit de la photo : MPO.

3.2 Régime alimentaire

Les travaux récents menés par Burns et al. (2020) viennent confirmer le lien essentiel
existant entre le copépode Calanus sp. et le stade larvaire chez le sébaste (Runge & de
Lafontaine, 1996). Les larves se nourrissent principalement des stades ceuf et nauplius du
copépode calanoide Calanus finmarchicus, des proies qui contribuent a la plus grande
proportion de carbone consommé (Figure 7 ; Burns et al., 2020). Au stade juvénile et adulte,
le régime alimentaire du sébaste change a mesure que 1’individu grandit en taille (Figure 8 ;
Brown-Vuillemin et al., 2022, 2023 ; Brown-Vuillemin, 2023). Le régime alimentaire des
sébastes les plus petits (< 20 cm) est largement dominé par le zooplancton, consommé de
maniére opportuniste. On y retrouve en particulier par des amphipodes du genre Themisto,
des copépodes du genre Calanus (notamment C. hyperboreus), des mysidacés du genre
Boreomysis, ainsi que des euphausiacés comme le krill nordique Meganyctiphanes norvegica

(Brown-Vuillemin et al., 2022, 2023 ; Brown-Vuillemin, 2023). En grandissant, le sébaste

10



consomme préférentiellement des invertébrés tels que la crevette nordique Pandalus borealis

et la crevette blanche Pasiphaea multidentata, et des poissons tels que le capelan Mallotus

villosus ou encore la molasse atlantique Melanostigma atlanticum. Avec Darrivée des

cohortes exceptionnelles de 2011, 2012 et 2013, un comportement cannibale est observé chez

les plus gros sébastes. Ce phénoméne suggere un opportunisme alimentaire ainsi qu’un

contrdle dépendant de la densité en lien avec 1’abondance de sébastes de petite taille (Brown-

Vuillemin et al., 2022).
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Figure 7 : Contribution des taxons de proies au régime alimentaire des larves de sébaste dans
le GSL ainsi que leur teneur en carbone. Figure tirée de Burns et al. (2020).
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Figure 8 : Contribution des catégories de proies au régime alimentaire du sébaste dans le
GSL lors de I’examen visuel du contenu stomacal. La contribution est exprimée en
pourcentage de I’indice de remplissage stomacal (%FI) pour les trois classes de taille
¢chantillonnées. Figure tirée de Brown-Vuillemin et al. (2022).

3.3 Recrutement et traits d’histoire de vie

Le sébaste est une espece au recrutement spasmodique (Licandeo et al., 2020 ; Cadigan
et al., 2022 ; MPO, 2022). Cette caractéristique fréquente chez les espéces longévives se
traduit par une variabilité importante du recrutement, et la production de fortes cohortes a
I’échelle décennale (Caddy & Gulland, 1983 ; Spencer & Collie, 1997 ; Longhurst, 2002).
Dans le golfe du Saint-Laurent, le succés du recrutement du sébaste semble tributaire d’une
combinaison de facteurs environnementaux et climatiques, ainsi que d’un lien trophique
étroit avec le copépode Calanus finmarchicus (Runge & de Lafontaine, 1996 ; Devine &

Haedrich, 2011 ; Burns, 2022).

Le sébaste est une espece a croissance lente (Campana, 1990), a maturité sexuelle
tardive, atteinte entre 7 et 10 ans, et au taux de fécondité élevé (St-Pierre & de Lafontaine,

1995 ; Gascon, 2003). S. fasciatus atteint la maturité sexuelle 1 a 2 ans avant S. mentella, et
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les sébastes males 1 a 2 ans avant les femelles (Gascon, 2003 ; Cadigan & Campana, 2016).
L’examen histologique récent des gonades chez les individus issus des fortes cohortes de
2011-2013 a révélé une réduction de la longueur a 50% de maturité (Lso) par rapport aux
données des années 1990. La Lso est passée de 21,7 cm a 18,1 cm pour les sébastes males et
de 23,6 cm a 19,2 cm pour les femelles, pour une taille minimale 1égale de capture fixée a 22
cm (Senay et al., 2021). Avant I’émergence des récentes fortes cohortes, le stock du golfe du
Saint-Laurent se classait parmi les stocks de I’Atlantique Nord-Ouest aux tailles
asymptotiques les plus élevées. Néanmoins, les données récentes du MPO suggerent un
ralentissement de la croissance chez les cohortes 2011-2013, qui pourraient alors atteindre
des tailles potentiellement inférieures a celles des précédentes fortes cohortes des années
1980 (MPO, 2022). Finalement, le recrutement spasmodique, la longévité et la croissance
lente du sébaste sont des caractéristiques qui rendent cette espéce particulierement vulnérable
a la surpéche, et ralentissent considérablement sa résilience en cas d’effondrement (Musick,

1999 ; Longhurst, 2002 ; Norse et al., 2012 ; Licandeo et al., 2020).

3.4 Unité de gestion et structure du stock de sébaste basée sur la génomique

En raison des difficultés posées par la distinction de Sebastes fasciatus et de Sebastes
mentella par des critéres morphologiques, les deux especes ont été historiquement évaluées
ensemble par le ministére des Péches et Océans au sein de deux unités désignables de gestion
de I’Organisation des Péches de 1’Atlantique Nord-Ouest (OPANO) (MPO, 2022). L’unité
de gestion 1 correspond aux divisions 4RST et aux sous-divisions 3Pn et 4Vn de 'OPANO
au cours des mois de janvier a mai. L’unité 2 comprend quant a elle les subdivisions 3Ps 4Vs
4Wfgj ainsi que 3Pn 4Vn de juin a décembre (Figure 9). Le sébaste atlantique Sebastes
mentella de la région du golfe du Saint-Laurent et du chenal Laurentien (GSL-LCH) se
distingue génétiquement des populations de I'Atlantique Nord-Ouest (Roques et al., 2002 ;
Valentin et al., 2014 ; Benestan et al., 2020). La population du fjord du Saguenay présente

quant a elle une signature génétique identique a celle du golfe. Considérée comme une
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population puits la population du fjord du Saguenay est alimentée par 1’émigration
d’individus du golfe (Sirois et al., 2009). L'utilisation récente d'outils génomiques a permis
d'identifier un écotype unique a la fois dans le golfe du Saint-Laurent (GSL) et dans le fjord
du Saguenay (Benestan et al., 2020). Le terme "écotype" désigne des groupes caractérisés
par des variations génétiques ou phénotypiques adaptatives a des conditions
environnementales spécifiques, comme la profondeur dans le cas du sébaste (Shum et al.,
2014 ; Benestan et al., 2020). Cet écotype présent dans le GSL a également été retrouvé dans
la mer du Labrador, ou il coexiste avec deux autres écotypes, S. mentella deep et S. mentella
shallow, chacun étant associé a une distribution en profondeur distincte (Benestan et al.,
2020). En ce qui concerne le sébaste acadien, un total de 5 populations a été identifi¢ dans
I’ Atlantique Nord-Est dont 3 sont retrouvées dans les unités 1 et 2 de 'OPANO (Benestan et
al.,2020). En I’absence d’outils génétiques, le dénombrement des rayons mous de la nageoire
anale (RMNA) est le critére méristique utilisé pour discriminer les espéces lors des relevés
annuels de recherche du MPO (nombre de rayons mous > 8 pour S. mentella, et <7 pour S.
fasciatus ; Ni, 1982 ; Senay et al., 2021). Ce critére comporte cependant un biais substantiel
suspecté¢ de conduire a une surestimation de la biomasse de S. fasciatus dans les relevés

scientifiques (Senay et al., 2022).
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Figure 9 : Carte représentant 7 des 9 zones de gestion du sébaste dans 1’ Atlantique Nord-
Ouest (OPANO). L’ensemble des zones comprennent : (1) le sud du Groenland dans la
division 1F, (2) le plateau du Labrador (divisions 2GHJ et 3K), (3) le Bonnet Flamand
(division 3M), (4) les Grands Bancs (divisions 3LN), (5) le Sud des Grands Bancs (division
30), (6) le Golfe du Saint-Laurent (Unité 1 : divisions 4RST et 3Pn4Vn de janvier a mai),
(7) le chenal Laurentien (Unité 2 : divisions 3Ps, 4Vs , 4Wfgi et 3Pn4Vn de juin a décembre),
(8) le plateau néo-écossais (unité 3 : divisions 4X et 4Wdehkl) et (10) le golfe du Maine
(sous-zone 5). Carte extraite du document du MPO intitulé : « Sébaste : consultations pour
I’inscription en vertu de la Loi sur les especes en péril ». Disponible a I’adresse suivante :
https://www.canada.ca/fr/environnement-changement-climatique/services/registre-public-
especes-peril/documents-consultation/sebaste-inscription.html

15


https://www.canada.ca/fr/environnement-changement-climatique/services/registre-public-especes-peril/documents-consultation/sebaste-inscription.html
https://www.canada.ca/fr/environnement-changement-climatique/services/registre-public-especes-peril/documents-consultation/sebaste-inscription.html

4. IMPORTANCE DES CONNAISSANCES SUR L’ECOLOGIE MIGRATOIRE DES ESPECES

POUR UNE GESTION DURABLE DES RESSOURCES HALIEUTIQUES

4.1 Diversité de la structure des populations de poissons

Au 20° siécle, la vision des scientifiques des péches sur les populations de poissons
¢tait largement philopatrique, une perspective héritée du concept de « migration
triangulaire » proposé par Harden Jones (1968), puis adaptée par Cushing (1975, 1982). Ce
concept décrivait trois principaux mouvements chez les poissons : la dispersion larvaire, la
migration juvénile et la migration des individus adultes impliquant systématiquement un
retour vers leur lieu de naissance pour la reproduction. Bien que I’importance des cycles de
vie ouverts ait ét¢ démontrée a la méme époque (par exemple Hjort, 1914 ; Cushing, 1962),
cette vision a été en partie négligée dans le but de promouvoir le développement de la gestion
des péches qui repose sur le concept de stock en tant que population fermée (essentiellement
autoreproductrices, et dont les individus ont des traits d’histoire de vie similaires) (Begg &

Waldman, 1999 ; Secor, 2014).

Il a fallu plusieurs décennies de travaux pour que la remarquable diversité et complexité
des comportements migratoires et des cycles de vie au sein des populations soit considérée
dans les stratégies de gestion. Le comportement migratoire est conditionné par 1’état interne
de I’individu (par exemple son état physiologique, ses réserves énergétiques), par sa capacité
de mouvement (par exemple ses traits morphologiques), ou encore par sa capacité de
navigation (par exemple sensorielle). La migration est également conditionnée par des
facteurs externes tels que les conditions abiotiques du milieu, la qualité¢ de 1'habitat et la
disponibilité en ressources (Baker, 1978 ; Nathan et al., 2008 ; Secor, 2015). L’influence
directe de ’'Homme a travers les activités de péche et la modification de I’habitat, ainsi que
son action indirecte li¢ aux changements climatiques, constituent également des facteurs

déterminants (Crain et al., 2009 ; Halpern et al., 2008 ; Lennox et al., 2019). Par conséquent,
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une population est rarement limitée a un cycle de vie uniforme ou un unique patron migratoire

comme le suppose le concept de migration triangulaire.

La structure des populations de poissons se distribue donc le long d’un continuum
allant de populations dites fermées, spatialement isolées sans échanges démographiques, a
des populations dites ouvertes avec des échanges démographiques importants (Figure 9,
Kritzer & Sale, 2004 ; Cowen & Sponaugle, 2009 ; Secor, 2015). De cette diversité émerge
le concept de métapopulation qui suggere qu’une population peut étre constituée de sous-
populations géographiquement ou écologiquement isolées, mais présentant un échange
suffisant d’individus (c’est-a-dire connectivité) pour influencer leur devenir démographique
ou génétique (Harrison & Taylor, 1997 ; Kritzer & Sale, 2004). Une vision moderne de la
gestion des péches repose désormais sur la nécessité d’acquérir une meilleure compréhension
des causes, des schémas et des mécanismes ainsi que des conséquences des déplacements des

individus, lesquels jouent un réle majeur dans la structure et la dynamique des populations.
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Figure 9 : Continuum de structures de populations de poissons. Les cercles représentent des
populations ou groupes d’individus, les fleches indiquent les échanges démographiques par
la migration ou la dispersion. Le cas I représente des populations ou des groupes d’individus
spatialement isolés aux dynamiques indépendantes et qui n’ont pas d’échange
démographique significatif entre elles. Les distances de dispersion restent tres localisées. Le
cas 2 généralise le concept de métapopulation, constituée de populations partiellement
isolées, celles-ci possédent une certaine indépendance dans leur dynamique, mais présentent
¢galement un degré d’échange démographique non négligeable entre elles. Le cas 3
représente une seule population fermée, au sein de laquelle les individus sont répartis entre
des groupes distincts. Le degré d’échange démographique est élevé et les populations locales
sont issues d’un pool larvaire commun. Figure adaptée de Secor (2015) et de Kritzer & Sale

(2004).

4.2 Entre populations ouvertes et fermées : la connectivité

La connectivité se définit, selon Cowen & Sponaugle (2009), par le degré d’échanges
démographiques entre des populations ou des groupes d’individus géographiquement
distincts. Il s’agit d’une composante centrale de la dynamique et de la structure des
populations, de la diversité génétique ou encore de la résilience des populations face a

I’exploitation humaine (Thorrold et al., 2001 ; Cowen et al., 2007 ; Hastings & Botsford,

18



2006). Ainsi, la compréhension des schémas de connectivité au sein des populations de
poissons est essentielle pour définir les échelles spatiales appropriées a une gestion durable
de la ressource (Fogarty & Botsford, 2007). Les échanges démographiques a la base de la
connectivité peuvent s’opérer a différents stades de vie, par la dispersion passive des ceufs et
des larves, par le mouvement actif de ces dernicres lorsqu’elles sont dotées de capacités
motrices ou sensorielles suffisantes pour s’orienter (Kingsford et al., 2002 ; Leis, 2006), ou
par des mouvements actifs d’individus juvéniles et/ou adultes (Pineda et al., 2007 ; Cowen

et al., 2007 ; Cowen & Sponaugle, 2009 ; Secor, 2015).

Le stade larvaire est généralement reconnu comme étant le stade ontogénique
présentant la plus grande capacité de dispersion chez les poissons marins. Cette
caractéristique lui confére une importance particulicre dans I'analyse de la structure et de la
connectivité des populations de poissons (Cowen et al., 2007 ; Pineda et al., 2007 ; Cowen
& Sponaugle, 2009). La connectivité au stade larvaire implique une combinaison de
processus physiques (par exemple la température, O’Connor et al., 2007, les marées, les
courants, la turbulence, la stratification de la colonne d’eau, Largier, 2003 ; Gawarkiewicz et
al. 2007), de caractéristiques biologiques (par exemple la mortalité, la croissance, la durée
du stade larvaire, Treml et al., 2015 ; Gary et al., 2020) ou comportementales des larves (par
exemple la migration verticale, les déplacements horizontaux, Kingsford et al., 2002 ; Leis,
2006 ; Gary et al., 2020) qui interagissent a différentes échelles spatiales et temporelles pour
contrdler la dispersion des individus (Pineda et al., 2007 ; Cowen & Sponaugle, 2009).

Parallélement aux processus dispersifs qui se produisent au stade larvaire, la
connectivité peut également résulter de mouvements migratoires d’individus juvéniles et
adultes motivés par des facteurs tels que la qualité de I'habitat, la disponibilité en nourriture
ou encore par la reproduction (Secor, 2015). Pour toutes ces motivations, il arrive qu’un
phénoméne de migration partielle soit observé au sein d’une population (Chapman et al.,
2012). Des groupes d’individus aux comportements migratoires différents ou a 1’utilisation
différente de I’habitat, appelés contingents, peuvent en effet coexister dans une méme

population (Secor, 1999). Dans une majorité de cas, ces contingents vont caractériser des
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groupes d’individus résidents versus migrants (Secor et al., 2001 ; Elsdon & Gillanders,
2006a ; Kerr & Secor, 2009). Cette diversité dans les comportements migratoires confirme
I’hypothése selon laquelle une population peut étre structurée de manieére complexe en
réponse aux multiples exigences et opportunités rencontrées dans un écosysteme dynamique
(Chapman et al., 2012 ; Gillanders et al., 2015 ; Secor, 2015). Finalement, bien que la
nécessité d’adopter une perspective métapopulationnelle a 1’étude de la structure et de la
connectivité chez les populations de poissons marins soit aujourd’hui largement reconnue
(Kritzer & Sale, 2004 ; Fogarty & Botsford, 2007), le suivi des mouvements des poissons

reste un défi majeur.

5. LES OTOLITHES COMME OUTILS POUR SUIVRE LA DYNAMIQUE DES POPULATIONS DE

POISSONS

5.1 Approches méthodologiques de suivi des mouvements chez les poissons

Historiquement les connaissances sur la distribution des poissons marins reposaient sur
les données de captures par les péches. Les changements dans la distribution, dans
I’abondance ou dans la structure d’age étaient alors interprétés comme un mouvement (par
exemple Atkinson, 1984), alors qu’ils pouvaient en réalité refléter des facteurs autres que de
réels mouvements d’individus, tels que la mortalité ou I’échelle spatiale de 1I’échantillonnage
(Hjort, 1974 ; Rose & Kulka, 1999 ; Elsdon & Gillanders, 2003a). Les expériences de
marquage recapture ont ét¢ parmi les premieres méthodes de suivi a révéler les
comportements philopatriques de certaines especes (Wheeler & Winters, 1984). Cependant,
le principal défi de cette méthode de suivi réside dans le fait que les tendances observées
dépendent de la fenétre temporelle de marquage et du succes de recapture, souvent faible,
des individus (Eldson & Gillanders, 2003a ; Bolle et al., 2005). L’avénement de la
technologie de télémétrie avec le développement des balises satellites d’archives (PSAT) et

des balises de stockage ¢électronique de données (DST) a permis de lever un grand nombre
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de limitations sur 1’échelle spatiale et temporelle de la caractérisation des mouvements chez
les espéces marines (Hussey et al., 2015 ; Block et al., 2005 ; Cooke et al., 2013). Leur
application est toutefois souvent restreinte au stade adulte a cause de la taille des balises, et
limitée par des contraintes de colit et de durée de vie de leur batterie (Thorstad et al., 2013).
L'utilisation de marqueurs naturels, tels que I’empreinte ¢lémentaire des otolithes, reste la
méthode la plus appropriée pour suivre les mouvements des individus a une échelle
¢cologique, c’est-a-dire a I’échelle de la vie de I’individu (Campana, 1999 ; Elsdon et al.,
2008, Tanner et al, 2016). L’analyse de la chimie de I’otolithe est d’ailleurs particuliérement
indiquée pour étudier les mouvements chez les espéces physoclistes comme le sébaste
atlantique. En raison de I’anatomie particuliere de leur vessie natatoire, ces especes subissent
un barotraumatisme mortel en remontant a la surface, ce qui empéche 1’utilisation de toute

technique de marquage qui ne soit pas in situ (Jarvis & Lowe, 2008 ; Sigurdsson et al., 2006).

5.2 Les otolithes : description et fonction

Le terme otolithe se référe aux trois paires de structures calcifiées, portant
respectivement les noms de sagittae, lapilli et asterisci, localisées de part et d’autre de la
cavité cranienne, a l’intérieur des sacs otiques situés dans 1’oreille interne des poissons
téléostéens (Figure 10 ; Panfili et al., 2002). Associées aux fonctions d’audition et
d’équilibre de l’individu (Campana, 1999), chaque paire d’otolithes est généralement
symétrique, et diffeére en taille et en forme selon 1’espéce (Campana & Casselman, 1993 ;
Campana, 2004). Les otolithes sont constitués de carbonate de calcium (CaCOs3) sous forme
d’aragonite (environ 98%), fixée sur une matrice protéique (environ 2%) (Dannevig, 1956 ;
Degens et al., 1969 ; Panfili et al., 2002). Ils se développent dés la fin du stade embryonnaire
et présentent une marque d’éclosion a partir de laquelle la croissance de 1’otolithe se fait sur
une base quotidienne (Pannella, 1971), sans résorption excepté en cas de stress extréme

(Mugiya & Uchimura, 1989).
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Figure 10 : Position des otolithes dans I’oreille interne des poissons téléostéens. (A) Vue
dorsale du systéme du labyrinthe, aprés section frontale du sommet du crane. (B) Position
des trois paires d’otolithes, dont la paire de sagittae est la plus grosse, dans le labyrinthe chez
un téléostéen typique. Figure modifiée d’apres Panfili et al. (2002).

Les otolithes présentent des propriétés temporelles qui reposent sur la formation
d’anneaux de croissance de différentes résolutions temporelles, allant de journaliéres a
annuelles (Panfili et al., 2002). Les annuli sont des anneaux de croissance annuels découverts
par Reibisch en 1899, constitués d’une large zone riche en aragonite suivie d’une zone plus
étroite et plus riche en matrice protéique, une composition qui leur confeére des propriétés
optiques distinctes. Ces structures en deux parties reflétent la saisonnalité des facteurs
environnementaux et de la croissance somatique du poisson (Panfili et al., 2002). Un autre
type d’accroissement découvert en 1971 par Pannella se dépose quant a lui avec une
périodicité de vingt-quatre heures. Grace a la formation de ces anneaux de croissance annuels
et journaliers, et a leur corrélation généralement vérifiée avec la croissance somatique de
I’individu, les otolithes permettent une estimation de 1’dge des individus ainsi qu’une
reconstruction précise de leur historique de croissance (Casselman, 1987 ; Campana and

Neilson, 1985 ; Morales-Nin, 1992 ; Campana & Thorrold, 2001).
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Les otolithes posseédent aussi des propriétés chimiques grace auxquelles il est possible
de reconstruire les conditions environnementales propres aux différents habitats dans
lesquels le poisson a évolué tout au long de sa vie. A mesure que ’otolithe grandit, des
¢léments chimiques issus de I’eau environnante y sont incorporés de facon permanente soit
en se substituant au calcium constituant sa structure ou bien en étant piégés ou liés a la
matrice protéique (Campana, 1999). La reconstruction des habitats occupés par I’individu
grace a l’analyse de I’empreinte ¢élémentaire de I’otolithe repose sur I’hypothese selon
laquelle il existe une relation de proportionnalité entre la disponibilité des éléments dans
I’environnement et leur concentration dans I’otolithe (Bath et al., 2000 ; Elsdon & Gillanders,
2003b). L’incorporation des ¢éléments chimiques dans 1’otolithe se fait par leur entrée au
niveau des branchies et/ou de I’intestin (selon qu’il s’agisse d’une espeéce d’eau douce ou
marine) puis leur transport par le plasma sanguin vers I’endolymphe, pour finalement entrer
dans la cristallisation de 1’otolithe (Kalish, 1989 ; Campana, 1999). Autant d’interfaces
pouvant entrainer une discrimination des ¢léments chimiques par des mécanismes complexes
faisant intervenir des facteurs extrinseéques, tels que les paramétres environnementaux (en
particulier la température et son lien avec le taux métabolique, Wright et al., 2001) mais
¢galement la salinité, ou encore la concentration en oxygene dissous (Walther et al., 2010),
ainsi que des facteurs intrins€ques tels que la croissance (Hiissy & Mosegaard, 2004 ; Brown
& Severin, 2009), la maturité sexuelle (Sturrock et al., 2012, 2014), ou encore le régime
alimentaire (Buckel et al., 2004). Pour cette raison, les éléments chimiques régulés
physiologiquement par I’organisme, tel que le phosphore (P) ou le potassium (K) et ceux
connus comme étant des co-facteurs dans les processus enzymatiques tels que le Zinc (Zn)
sont peu susceptibles de refléter les concentrations présentes dans le milieu. Leur utilisation
comme traceur environnementaux est donc écartée (Campana, 1999 ; Thomas et al., 2017 ;
Hiissy et al., 2020). Parmi les 50 éléments, majeurs, mineurs et traces détectés dans les
otolithes, sept sont préférentiellement et fréquemment utilisés pour étudier les mouvements
chez les poissons (Li, Mg, Mn, Cu, Zn, Sr et Ba). Ils sont sélectionnés en raison de leur
hétérogénéité environnementale souvent mise en évidence par des gradients

environnementaux (Macdonald & Cook, 2010 ; Tanner et al., 2013), de leur comportement
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conservatif et de leur concentration dans 1’otolithe généralement supérieure a la limite de
détection des appareils de mesure (Campana, 1999 ; Sturrock et al., 2012). Néanmoins, notre
compréhension des mécanismes qui régulent I'incorporation des €léments chimiques dans les
otolithes demeure incompléte, les observations faites semblent étre spécifiques a chaque
espece (Gillanders & Kingsford, 2003 ; Hamer & Jenkins, 2007), et varier entre le milieu

marin et d’eau douce (Brown & Severin, 2009).

5.3 Application des otolithes a I’étude des mouvements et de la connectivité

Grace a leur capacité d’enregistrement des conditions environnementales, les otolithes
sont utilisés pour répondre a des questions écologiques diverses (revues par Reis-Santo et al.,
2022) parmi lesquelles on compte la détermination de la structure des stocks de poissons
(Kerr & Campana, 2014 ; Tanner et al., 2016 ; Wright et al., 2018a ; Artetxe-Arrate et al.,
2019 ; Avigliano, 2020), I’identification des origines natales et des patrons de connectivité
au sein d’une population (Thorrold et al., 2001 ; Standish et al., 2008 ; Lazartigues et al.,
2016 ; Gibb et al., 2017), ou encore 1’évaluation de la variabilité¢ individuelle dans les
schémas de migration ainsi que dans les trajectoires de vie (Elsdon & Gillanders, 2006a ;
Morissette et al., 2016 ; Xuan & Wang, 2023). Selon la question écologique abordée, la
méthode d’analyse de la chimie de ’otolithe différe (Figure 11). On retrouve trois grandes

approches dans la littérature.

La premiére méthode d’analyse repose sur la dissolution compléte de ’otolithe, ou
I’empreinte ¢élémentaire obtenue est intégrée sur toute la vie du poisson, du stade
embryonnaire a la capture (Elsdon et al., 2008). Les questions écologiques abordées grace a
cette analyse sont relatives au mélange des stocks ou au suivi des migrations des stocks
(Campana et al., 2000 ; Swan et al., 2006 ; Campana et al., 2007). L inconvénient principal
de la dissolution compléte réside dans son incapacité a exploiter la séquence chronologique
de croissance enregistrée dans I'otolithe (Campana, 2005). Cette méthode a donc ét¢ délaissée

au profit de techniques d’analyse de meilleure résolution.
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Dans le courant des années 2000, un intérét croissant s’est porté vers la technique
d’ablation laser en spectrométrie de masse a plasma a couplage inductif (LA-ICP-MS). Une
approche permettant d’extraire I’empreinte élémentaire de portions spécifiques de I’otolithe
en fonction du stade de vie d’intérét (Elsdon et al., 2008). L’analyse de ’empreinte
¢lémentaire du cceur de I’otolithe permet d’identifier I’origine natale d’une population, de
déterminer les zones de nourriceries, et de définir les patrons de connectivité entre les
différents habitats occupés au cours de la vie (Thorrold et al., 2001 ; Standish et al., 2008 ;
Lazartigues et al., 2016 ; Gibb et al., 2017). Avec ce type d’approche, I’estimation des
mouvements se fait a partir de l'attribution d'empreintes élémentaires de la portion de
I’otolithe dont on veut connaitre I’origine natale ou I’habitat juvénile, a une base d'empreintes
¢lémentaires préalablement établies a partir d’emplacements géographiques connus
(Thresher, 1999 ; Gillanders, 2002a). En 1’absence de base de référence d’empreintes
connues, une approche alternative consiste a estimer le nombre d’origines potentielles dans
la population sur la base de I’identification de groupes d’empreintes élémentaires
significativement distinctes (Tanner et al., 2012 ; Régnier et al., 2017 ; Artetxe-Arrate et al.,

2019 ; Avigliano et al., 2020).

L’évaluation de la variabilité temporelle de I’empreinte ¢élémentaire est cependant un
prérequis important a 1’application de la chimie de ’otolithe a I’étude des mouvements
migratoires (Elsdon et al., 2008). Les fluctuations saisonnicres et annuelles des conditions
environnementales (par exemple de la température ou des apports d'eau douce) peuvent
naturellement induire une variabilité temporelle de la signature chimique des masses d’eau,
et potentiellement confondre la variabilité spatiale dans I’interprétation des mouvements
(Gillanders, 2002b ; Elsdon & Gillanders, 2006b ; Reis-Santos et al., 2012). L’empreinte
¢lémentaire extraite en marge de 1’otolithe peut étre utilisée comme proxy du lieu de capture
pour estimer la variabilité spatiale et temporelle de la signature chimique des masses d’eau
dans le systéme d’étude (Avigliano, 2022). Lorsque la période temporelle représentée par
I’empreinte en marge de I’otolithe (par exemple jours, semaines, mois) garantit le potentiel
de dispersion des individus entre les différents sites de captures géographiquement distincts,

I’empreinte ¢lémentaire peut alors étre utilisée pour délimiter des stocks de poissons
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(Longmore et al., 2011 ; Maciel et al., 2020 ; Avigliano et al., 2020). Il est par ailleurs crucial
que la question écologique posée soit en adéquation avec la période temporelle représentée
par l'empreinte élémentaire, afin d'éviter toute interprétation erronée de la structure des

populations (Avigliano, 2022).

L’approche méthodologique offrant la résolution la plus fine est I’analyse des profils
complets d’otolithe. L’empreinte ¢lémentaire est extraite par ablation laser le long d’un
transect entre le cceur et la marge de I’otolithe, ce qui permet de reconstituer une chronologie
des concentrations en ¢léments traces depuis la naissance jusqu’ a la capture de I’individu.
Cette chronologie est ensuite utilisée pour interpréter les mouvements du poisson. (Elsdon et
al., 2008). Ce type d’analyse permet d’identifier des contingents migratoires (Jessop et al.,
2002 ; Nims & Walter, 2014 ; Morissette et al., 2016), de révéler les patrons de connectivité
ainsi que la diversité des traits d’histoire de vie au sein des populations de poissons (Hobbs
et al.,, 2019 ; Bassi et al., 2023b ; Xuan & Wang, 2023 ; Xu et al., 2023). Un avantage
significatif de cette approche est la possibilité de combiner le profil chimique avec I’age de
I’individu (Fowler et al., 2017), les patrons saisonniers observés chez certains éléments
chimiques pouvant méme contribuer aux estimations d’age classiques (Hiissy et al., 2015 ;
Heimbrand et al., 2020). De plus, la cartographie 2D des ¢léments chimiques des otolithes
par LA-ICP-MS, PIXE, ou par microscopie a fluorescence X a balayage est une autre
approche de haute résolution permettant d’améliorer la compréhension des mécanismes

d'incorporation des éléments traces (Heimbrand et al., 2020 ; Reis-Santos et al., 2022).
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Figure 11 : Résumé des principales méthodes d’analyse de la chimie de I’otolithe (ici des
¢léments traces) ainsi que 1’échelle d’analyse et les questions écologiques que chaque
approche permet d’aborder.

5.4 Application des otolithes a I’étude de la croissance et de ses déterminants

Grace a leurs propriétés temporelles et chimiques, les otolithes représentent un des
exemples les plus remarquables de biochronologie dans le régne animal, et sont par
conséquent d’une grande utilit¢ pour les biologistes et les scientifiques des péches. Les
chronologies journaliéres offertes par 1’analyse de la microstructure des otolithes ont apporté
un éclairage considérable sur la compréhension des déterminants de la croissance, de la
survie larvaire et des facteurs responsables du succeés du recrutement (Houde, 1987 ;

Campana & Neilson, 1985 ; Pepin et al., 2015). En paralléle, les données de taille a 1'age,
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estimées a partir des accroissements annuels des otolithes (ou d’autres picces calcifiées telles
que les vertébres ou les écailles) constituent le fondement notre compréhension des
fluctuations de l'abondance, de la structure d’age ou des parametres démographiques des
populations de poissons, et sont a la base de la conception des modeles d’évaluation des
stocks (Ricker, 1975 ; Francis, 2016). En plus de fournir une estimation de 1’age a la capture,
les anneaux de croissance des otolithes permettent de rétrocalculer les tailles de I’individu a
des ages antérieurs (Francis, 1990 ; Vigliola & Meekan, 2009). Les données de taille a 1’age,
estimées ou rétrocalculées a partir des otolithes, peuvent étre intégrées a des modéles de
croissance (par exemple le modele de von Bertalanfty) afin d’estimer les paramétres de
croissance d’une population (par exemple le taux de croissance, taille asymptotique) et les
comparer entre des stocks ou des populations, entre des cohortes, ou encore entre males et
femelles chez une méme espece (Saborido-Rey et al., 2004 ; Campana et al., 2016, Cadigan
& Campana, 2017). De plus, cette approche permet d’investiguer les déterminants de la
croissance a 1’échelle de la population (par exemple Sinclair et al., 2002 ; Brunel & Dickey-

Collas, 2010).

Dans le contexte actuel d’une accélération des changements climatiques, d’une
augmentation des pressions anthropiques et des répercussions en cascade qui en découlent
sur les écosystémes marins et les communautés (Planque et al., 2010 ; Walther et al., 2010 ;
Poloczanska et al., 2013 ; Cheung et al., 2013), I’utilisation des otolithes émerge comme un
moyen d’étudier les facteurs qui affectent la croissance au sein des populations de poissons.
Plus spécifiquement, les biochronologies d’otolithes utilisent la taille des accroissements
annuels comme indicateur de la croissance somatique du poisson, et sa réponse a des facteurs
environnementaux et biologiques (Morrongiello et al., 2012). L’analyse des biochronologies
d’otolithes, grace a I’application de modeles linéaires mixtes, permet de partitionner la
croissance annuelle entre des sources de variation intrinséques (par exemple le sexe de
I’individu, 1’4ge a la capture, ou encore l'dge lors de la formation de I’accroissement) et
extrinséques (par exemple les paramétres physico-chimiques, la ressource en nourriture, la
compétition) tout en considérant I’interdépendance des mesures répétées sur un méme

individu, et la variabilité interindividuelle de la réponse (Weisberg et al., 2010 ; Morrongiello
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& Thresher, 2015). Cette approche méthodologique a démontré son efficacité pour estimer
la réponse passée de la croissance chez plusieurs populations sur des séries temporelles
décennales (par exemple chez la bréme noire Acanthopagrus butcheri, Doubleday et al.,
2015) a centenaires (par exemple chez la morue franche Gadus morhua, Denechaud et al.,
2020 ; Smolinski et al., 2020), et contribué¢ a une meilleure anticipation de la réponse future

des populations face aux changements climatiques.

6. PROBLEMATIQUE ET OBJECTIFS DE LA THESE

6.1 Problématique

Apres trois décennies de moratoire sur la péche, la reprise des activités de péche
commerciale au sébaste dans le golfe du Saint-Laurent est imminente. Cette perspective
découle de trois épisodes de recrutement exceptionnels ayant propulsé la population a des
niveaux d'abondance sans précédent (MPO, 2022). Les enseignements tirés de
I’effondrement des stocks de poissons de fond dans les années 1990 ont renforcé le consensus
sur I'impératif de fonder les stratégies de gestion des ressources halieutiques sur une
compréhension approfondie de la biologie, de I'écologie des espéces, et de leurs interactions
avec l'écosystéme. L'approche privilégiée est I’approche écosystémique, tournée vers une
vision multi-espéces au sein d'un écosystéme complexe et dynamique (FAO 2003 ; Parsons,

2005 ; Savenkoff et al., 2017).

C'est dans ce contexte qu'a émergé le projet « Retour des poissons de fond dans le golfe
du Saint-Laurent », une initiative de recherche multidisciplinaire menée en partenariat entre
Péches et Océans Canada (MPO) et le regroupement Ressources Aquatique Québec (RAQ).
L'objectif du projet RAQ-MPO est de répondre aux questions écologiques, mais ¢galement

aux problématiques sociales associées au retour exceptionnel du sébaste dans le GSL, avec
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la volonté d'appliquer ces connaissances a 1’élaboration de mesures de gestion contribuant a

la pérennité de la ressource.

6.2 Objectifs de la these

L’objectif général de la thése visait a améliorer notre compréhension de la structure, de
la connectivité et de la croissance au sein de la population de sébaste du golfe du Saint-
Laurent a une échelle écologique. Pour atteindre cet objectif, notre approche reposait sur
l'utilisation des propriétés chimiques et temporelles des otolithes. L'analyse de I’empreinte
¢lémentaire des otolithes extraite par LA-ICP-MS avait pour objectif de caractériser les
mouvements du sébaste tout au long de I’ontogénie, tandis que la taille des accroissements
annuels a été utilis¢é comme proxy pour étudier la croissance somatique individuelle. Les
investigations menées visent a combler certaines lacunes spécifiques dans les connaissances
sur la structure et la dynamique de la population de sébaste du GSL. Ces nouvelles
informations s’intégrent dans un effort d’alignement des stratégies de gestion sur la biologie

de l'espéece.

Chapitre 1 —Le premier objectif poursuivi au cours de cette these était de cartographier
la variabilité spatiale et temporelle de I’empreinte élémentaire dans le golfe du Saint-Laurent
afin de déterminer le potentiel d’utilisation des otolithes pour étudier la connectivité et les
mouvements au sein de la population de sébaste. La variation spatiale des concentrations en
¢léments chimiques dans le syst¢tme du GSL et leur relation avec les parameétres physico-
chimiques a été étudiée a partir de I’empreinte ¢lémentaire de la marge des otolithes. Une
attention particulieére a été portée aux potentiels effets cumulés des changements
environnementaux, physiologiques ou ontogéniques sur la stabilité temporelle de I’empreinte
¢lémentaire. Une fois ces prérequis établis, I’empreinte ¢lémentaire du cceur de I’otolithe a
¢été analysée afin d’estimer le nombre de sources natales potentielles dans la population du
GSL ainsi que leur contribution aux habitats juvéniles. Notre étude apporte un éclairage

nouveau sur la connectivité au sein de la population de sébaste du GSL a une échelle
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¢cologique et compléte les travaux de génomique ayant décrit la connectivité a une échelle

évolutive (Benestan et al., 2020).

Chapitre 2 — Le second objectif de cette thése repose sur la haute résolution offerte
par l'analyse des profils complets d'otolithes pour approfondir la détermination des patrons
de connectivité a I'échelle de la vie d’un individu et renseigner sur 1’existence d’une diversité
dans les comportements migratoires au sein de la population de sébaste. Cette ¢tude est la
premicre a utiliser I'analyse de I'empreinte élémentaire des profils complets d'otolithes chez
une espeéce a croissance lente et longévive telle que le sébaste. Cette approche innovante
représente une avancée significative par rapport aux connaissances sur le comportement
migratoire du sébaste qui étaient jusqu'a présent limitées par la résolution relativement
grossicre fournie par I'analyse de 1'empreinte obtenue par dissolution complete de I'otolithe
(Campana et al., 2007). Les résultats de cette recherche permettent de mieux comprendre la
structure de la population de sébaste du GSL et I’écologie migratoire de I’espece. Ces
informations sont importantes pour délimiter I’échelle spatiale de gestion de cette ressource
nouvellement présente dans le GSL, afin d’assurer sa préservation ainsi que la durabilité de

son exploitation.

Chapitre 3 — Le dernier objectif de cette thése se concentre finalement sur les
propriétés d’enregistrement continu de la croissance des otolithes. Nos travaux ont
notamment exploré les facteurs influengant la croissance des fortes cohortes au sein du stock
du golfe du Saint-Laurent, caractérisé par un recrutement spasmodique (Licandeo et al.,
2020 ; MPO 2022). L’accélération des changements environnementaux constatée au cours
des derniéres décennies, tels que le réchauffement des eaux et I’appauvrissement en oxygene,
en particulier dans la couche profonde ou vit le sébaste, est susceptible d’affecter le potentiel
de croissance des nouvelles fortes cohortes 2011-2013 en comparaison aux fortes cohortes
précédentes apparues au début des années 1980. En particulier, dans le contexte de
I’explosion récente de la biomasse du sébaste, et du déclin du stock de la crevette nordique,
sa proie principale, nous nous attendons a ce que les mécanismes densité-dépendant en lien

avec une forte compétition pour la nourriture jouent un role déterminent sur la croissance.
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CHAPITRE 1 : VARIABILITE SPATIO-TEMPORELLE DE L'EMPREINTE
ELEMENTAIRE DE L'OTOLITHE ET POTENTIEL DE DETERMINER LES
ORIGINES ET LES MIGRATIONS DU SEBASTE ATLANTIQUE (SEBASTES

MENTELLA) DANS LE GOLFE DU SAINT-LAURENT

1.1 RESUME

Les processus de connectivité ont des implications majeures dans la définition de la
résilience des populations de poissons face a la surexploitation. Une estimation préliminaire
des taux d'échange des populations peut étre réalisée en identifiant l'origine natale des
poissons adultes. Dans cette ¢tude, les empreintes ¢lémentaires des otolithes ont été utilisées
comme marqueurs naturels de I’origine natale et des mouvements du sébaste (Sebastes
mentella) dans le golfe du Saint-Laurent (GSL). Nous avons spécifiquement ciblé les fortes
cohortes de 2011-2013 qui ont soutenu le rétablissement rapide du stock du GSL apres son
effondrement dans les années 1990. Les empreintes élémentaires ont été extraites du cceur
(proxy de I'origine larvaire) et de la marge (proxy du lieu de capture) des otolithes grace a la
spectrométriec de masse a plasma a couplage inductif (ICP-MS) couplée a un systeme
d’ablation laser. Nous avons observé un gradient d'Est en Ouest dans l'empreinte multi
¢lémentaire de la marge de 1'otolithe dans le GSL, ainsi que des évidences d’une variation
temporelle de ’empreinte entre 2016 et 2018. L'analyse de I'empreinte du cceur a révélé
l'existence de deux sources natales potentielles dont la contribution est variable entre le fjord
du Saguenay, I'Ouest du GSL et I'Est du GSL. Ce nouvel éclairage sur la structure de la
population de sébaste dans le GSL a une échelle écologique pertinente constitue une avancée
importante pour I'évaluation et la gestion durable de cette ressource clé en voie de

rétablissement.
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Mots-clés : Connectivité des populations, origine natale, chimie de 1’otolithe, LA-ICP-

MS, Sebastes mentella

Cet article, intitulé « Spatiotemporal variability in otolith elemental fingerprint and the
potential to determine deepwater redfish (Sebastes mentella) origins and migrations in the
Estuary and Gulf of St. Lawrence, Canada », a été accepté pour publication dans sa version
finale le 5 mai 2023 dans la revue Fisheries Research,

https://doi.org/10.1016/].fishres.2023.106739. Cet article fiit rédigé en collaboration avec les

professeurs Dominique Robert et Pascal Sirois. En tant que premier auteur, j’ai contribué¢ a
la préparation des échantillons, leur analyse au LA-ICP-MS, ainsi qu’a I’estimation de 1’age
des individus et de la croissance annuelle a partir des coupes d’otolithes. J’ai également
procédé a I’analyse statistiques des données de chimie de 1’otolithe, a leur interprétation, et
rédigé la premiere version du manuscrit. Tous les auteurs ont contribué¢ au développement
du projet et a la conception de ses objectifs. Dominique Robert et Pascal Sirois ont contribué

a 'interprétation des résultats et ont apporté des améliorations dans la révision de ’article.

Ces travaux ont fait I’objet de plusieurs communications scientifiques : lors de la
réunion annuelle du regroupement Ressources Aquatiques Québec (RAQ) a Québec
(Canada) en 2018 et 2019; lors de la Canadian Conference for Fisheries Research (CCFFR)
en février 2019 a Halifax (Canada), ainsi qu’en 2020 en ligne, lors du Forum québécois en
sciences de la mer en novembre 2019, a Rimouski (Canada), en ligne lors du congres Avenir
Maritime en juin 2021, et finalement en ligne lors du World Fisheries Congress (WFC) qui

avait lieu a Adelaide (Australie), en septembre 2021.

Les résultats de ce chapitre ont également fait 1’objet de deux vidéos de vulgarisation
qui ont chacune remporté un prix. En 2021, avec le Prix de la meilleure vidéo étudiante dans
le cadre du World Fisheries Congress (WFC), qui s’est tenu a Adelaide (Australie). En 2023,
avec le Prix coup de cceur du jury lors de la 30¢éme édition du concours de vulgarisation de
la recherche de L'ACFAS, 1I’Association canadienne-frangaise pour l'avancement des

sciences
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1.3 ABSTRACT

Connectivity processes have major implications in defining the resiliency of fish
populations to overexploitation. A preliminary estimate of population exchange rates can be
done by identifying the natal origin of adult fish. In this study, otolith elemental fingerprints
were used as natural markers of origins and movements of Deepwater redfish (Sebastes
mentella) in the Gulf of St. Lawrence (GSL). We specifically targeted the strong 2011-2013
cohorts that supported the rapid recovery of the GSL stock after its collapse in the 1990s.
Elemental fingerprints were extracted from the core (proxy for larval origin) and edge (proxy
for capture location) of otoliths using laser ablation inductively coupled plasma mass
spectrometry (LA-ICP-MS). We observed an East to West gradient in the multi-elemental
fingerprint of the otolith edge in the GSL, as well as evidence of temporal variations between
2016 and 2018. Cluster analysis of the core fingerprint revealed the existence of two
chemically distinct natal sources of variable contribution between the Saguenay Fjord, the
western GSL and the eastern GSL. This new insight on the population structure of redfish in
the GSL at an ecologically relevant scale constitutes important knowledge for the assessment

and sustainable management of a key recovering resource.

Keywords: Population connectivity, natal origins, otolith chemistry, LA-ICP-MS,

Sebastes mentella

36



1.4 INTRODUCTION

Connectivity processes, consisting of passive and active demographic exchanges
among groups of individuals, have major implications for defining the structure, dynamics,
and resiliency of fish population to increasing anthropogenic stressors (Cowen and
Sponaugle, 2009; Thorrold et al., 2001). A first assessment of the level of connectivity of
populations consists in determining the natal origin of adult individuals, a characteristic that
remains unelucidated for most species (Cowen et al., 2007). Recent advances in tagging and
tracking technologies have allowed the reconstruction of fine-scale fish migratory behaviour
(Block et al., 2005; Cooke et al., 2013). Despite continuous efforts towards increased
autonomy and miniaturization of the tags, their use is still limited to relatively large species
or older life stages and can only yield data for relatively short periods of time (Secor, 2015).
Moreover, unless the tagging experiment is performed in situ (Sigurdsson et al., 2006), the
capture and ascent to the surface remain critical for the survival of some deep-sea species
that experience barotrauma (Jarvis and Lowe, 2008). As a result, connectivity processes in
deep-sea species remain poorly documented despite a generally high vulnerability to

overexploitation (Norse et al., 2012).

Through their continuous growth over the life of the fish, otoliths offer the potential
to serve as natural life cycle tracers and constitute a powerful alternative to artificial tags
(Campana, 1999). This potential is based on the natural property of otoliths to incorporate
chemical elements into the growing calcified structure in proportion to their concentration in
the environment (Campana and Neilson, 1985). The metabolically inert nature of otoliths
further ensures the preservation of the elemental fingerprint over time (Campana, 1999).
Although physiological processes, dietary effects, and/or genetic factors may induce
individual variability in elemental incorporation (Clarke et al., 2011; Izzo et al., 2018;
Sturrock et al., 2015), it is generally considered that the resulting otolith elemental fingerprint
provides a reliable life-time chemical chronology of the environmental conditions
experienced by a given individual. Owing to these properties, otoliths have been increasingly

used over the past three decades to assess fish migration history, stock structure and
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population connectivity (Campana, 1999; Elsdon et al., 2008; Kerr & Campana, 2014;
Sturrock et al., 2012). Appropriate use of the otolith as natural tag in connectivity studies
however relies on a thorough assessment of the spatial and temporal variability of the
elemental fingerprint and how it is linked with variability in environmental conditions
(Elsdon et al., 2008). A temporal change in environmental condition around a stationary fish
can be a confounding factor in determining migration patterns that must be detected

beforehand (Gillanders, 2002b).

The Deepwater redfish Sebastes mentella is a slow-growing and long-lived species
(Nedreaas, 1990) historically exploited in the Gulf of St. Lawrence (GSL) along with its
congener Sebastes fasciatus (Senay et al., 2021). After three decades of low productivity and
a moratorium on the fishery since 1995, an unprecedented recruitment event consisting of
three consecutive strong year classes (2011, 2012 and 2013) of S. mentella resulted in a rapid
increase in biomass (Senay et al., 2021). The forthcoming re-opening of the fishery
emphasizes the need for better knowledge of the structure and connectivity of the S. mentella
population in the GSL. The complexity of the genetic structure of redfish populations from
the Northwest Atlantic Ocean generated much research interest during the past decade
(Benestan et al., 2020; Cadrin et al., 2010; Saha et al., 2017; Valentin et al., 2014). The
combined use of genetics and geometric morphometrics identified the Gulf of St. Lawrence-
Laurentian channel (GSL-LCH) area as a single biological population (Valentin et al., 2014).
The recent use of higher resolution genomic markers on S. mentella revealed the structure of
the GSL population, where a unique ecotype was identified (Benestan et al., 2020). Beyond
the regional information on population structure, genomics however does not provide
detailed information on connectivity processes within the population at an ecologically

relevant time scale (Thorrold et al., 2002).

The potential for using otolith elemental fingerprints to characterize redfish
movement was suggested by Campana et al. (2007), who found evidence of seasonal
migrations of S. mentella within and outside of the GSL. That study relied on the whole

otolith dissolution approach, that provides a fingerprint integrated over the fish’s entire life
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(Elsdon et al., 2008). In order to gain insight on smaller scale redfish life history, the present
study was based on laser ablation, an approach differing from otolith dissolution by targeting
specific portions of the otolith corresponding to specific life stages. Relying on laser ablation,
the aim of the present study was to determine natal sources and estimate connectivity patterns
in redfish population from the GSL, largely dominated by the 2011, 2012 and 2013 strong
cohorts. First, otolith edge chemistry was used to portray the spatial variation in elemental
concentrations in the GSL system and the relation with environmental parameters. The
contrast of edge concentration between two sampling years allowed testing the premise of
temporal stability of the fingerprint and for possible ontogenic effect. Second, the otolith core
fingerprint was analysed through unsupervised Random Forest clustering approach to
determine the number of potential origins in S. mentella population of the GSL and their

respective contribution to post-settled habitats.

1.5 MATERIALS AND METHODS

1.5.1 Study area

The Gulf of St. Lawrence is a semi-enclosed sea connecting the Great Lakes basin,
the St. Lawrence River and its estuary to the Atlantic Ocean through the Cabot and Belle Isle
straits. The GSL is characterized by multiple bathymetric features, including shelves and
deep channels. The Laurentian Channel is the deepest channel of the system (maximum depth
of 535 m), extending over 1250 km from the estuary to the continental shelf. Two secondary
deep channels branch off from the Laurentian Channel: The Esquiman Channel (maximum
depth 335 m) extending towards the Strait of Belle Isle, and the Anticosti Channel (maximum
depth 285 m), located North of Anticosti Island. By contrast, the southern part of the GSL
consist of a broad and shallow plateau of 80 meters deep on average (Koutitonsky and
Bugden, 1991) For the purpose of this study, the GSL redfish habitat (waters deeper than 200
m) was divided in three sectors identified by Galbraith et al. (2020) based on physico-
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chemical characteristics of water masses: The Western Gulf covering the lower estuary up to
the mouth of the Saguenay Fjord, the Central Gulf encompassing the deepest part of the
Laurentian channel, and the North East Gulf covering the Esquiman and Anticosti channels
(Figure 1.1). Characterized by an East-West salinity gradient, the waters of the St. Lawrence
estuary and gulf exhibit a marked elemental gradient favorable for otolith chemistry studies
(Cossa and Poulet, 1978; Morissette and Sirois, 2021). The Saguenay Fjord, a 105 km long
and 276 m deep multi-silled glacial valley located at the head of the lower St. Lawrence
estuary (Schafer et al., 1990) was also considered in this study as the upstream extreme of
the redfish distribution in the system. Current information from genomics, morphometry and
natural markers suggests that redfish inhabiting the Saguenay Fjord represent a sink
population from the GSL-LCH that is isolated from the GSL individuals (Campana et al.,
2007; Sévigny et al., 2009; Sirois et al., 2009; Valentin et al., 2014).
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Figure 1.1: Sampling locations for redfish juveniles collected in 2016 (#) and 2018 (e) in
the Gulf of St. Lawrence and in the Saguenay Fjord (A).

1.5.2  Sample collection

The study specifically targeted juvenile S. mentella from the unprecedent recruitment
event in the early 2010’s with collection in the GSL in 2016 and 2018 summers, between
July and August (Table 1.1). This was done during the annual multidisciplinary scientific
bottom-trawl survey conducted by Fisheries and Ocean Canada (DFO). This annual survey
was carried out in the Estuary and northern Gulf of St. Lawrence aboard the vessel CCGS
Teleost equipped with a Campelen 1800 trawl. Oceanographic data (depth, dissolved oxygen,
salinity and temperature) were collected at all fishing stations using a CTD equipped with a

dissolved oxygen sensor and deployed on the trawl. Redfish from the Saguenay Fjord were
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collected by handline from the local ice-fishing activities a few months later during the same
fishing season, in January 2019. According to the von Bertalanffy size-at-age model
established for redfish in the GSL (Senay et al., 2021), individuals were specifically targeted
between 17-20 cm fork length (FL) for 2016 sampling and 21-24 FL cm for both 2018
summer sampling in the GSL and winter sampling in the Saguenay Fjord. To obtain samples
from the cohort of interest, the same size range was targeted for January sampling in the
Saguenay Fjord as individuals are known to exhibit lower growth rate than GSL individuals
(Campana et al., 2016). Genetic analysis estimated that 91% of redfish from the targeted
strong cohorts belonged to S. mentella (Senay et al., 2021). The remaining S. fasciatus in the
samples were further discriminated through anal fin ray counts (Gascon, 2003) which make

us confident that only S. mentella was considered in the present study.
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Table 1.1: Number of individuals per sector, sampling year, and per ablation site. Total per categories are indicated in bold.

Sampling sector

WESTERN CENTRAL NORTH
GULF GULF EAST GULF SAGUENAY
Sampling
Ablation year Total
Edge 2016 22 65 72 0 159
2018 39 100 58 0 197
2019 0 0 0 11 11
61 165 130 11 367
Core
2016 20 64 70 0 154
2018 39 97 56 0 192
2019 0 0 0 11 11
59 161 126 11 357
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1.5.3  Otolith preparation

Sagittal otoliths were extracted, cleaned of organic tissues, triple-rinsed in ultrapure
water and stored in polyethylene vials before being dried under a laminar flow flume hood
for 24 hours. All manipulation tools and storage contents were previously decontaminated
for 24h in 10% nitric acid (HNO3), rinsed with ultrapure water and dried under a laminar
flow flume hood. The right sagittal otolith was embedded in epoxy resin (in a 4:1 ratio of
Miapoxy 100 and Miapoxy 95, Freeman, OH, USA) and transversely sectioned (600 pm
thick section on average) through the core of the otolith with a slow-speed diamond-bladed
saw (IsoMet saw; Buehler, IL, USA) using ultrapure water as coolant and lubricant.
Transverse sections were polished with 3 grades of aluminum oxide polishing (1200-pm
grade, 3M™), and lapping films (1- and 5-um grade, 3M™), and lubricated with ultrapure
water. Polished sections were mounted on petrographic slides with thermoplastic glue
(Crystalbond™ 509; Aremco™ products, NY, USA), after which they were sonicated in

ultrapure water for 5 min, triple-rinsed and dried under a laminar flow fume hood for 24 h.

1.5.4  Trace element analysis

Otolith samples were analysed in random order. Two ablation transects per otolith
(60 seconds duration each) were performed through the core to obtain the natal elemental
fingerprint, and through the outermost 35 um of the otolith ventral edge (corresponding to
ca. the last weeks of life) to get the elemental fingerprint at the capture location. Otolith trace
elemental concentrations were determined in LabMaTer (University of Quebec at
Chicoutimi) using laser ablation inductively coupled plasma mass spectrometry [LA-ICP-
MS; Resolution M-50 Excimer (193nm) Arf laser (Australian Scientific Instruments)]
equipped with a double volume cell S-155 (Laurin Technican) and coupled with an Agilent
7900x gICP-MS. Laser spot energy density was set to 4 J-cm 2 with 30 Hz frequency, 33 um

beam diameter, and 5 pm.s™! ablation rate. The ablated material was carried into the ICP-MS
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by an Argon—Helium gas mix at a rate of 0.8"!' L min™! for Argon and 350 mL min’! for
Helium, and 2 mL min™! for Nitrogen also added to the mixture. A 20s gas blank acquisition
preceded each transect, for a total acquisition time of 180 s per otolith. Four reference
materials (SRM-610 and SRM-612 obtained from NIST, MD, USA; GSE-1, GP4-A and
MACS-3 obtained from USGS, CO, USA, see Lazartigues et al., 2014 for precision on the
reference materials) were analyzed at the beginning and the end of each LA-ICP-MS session,
and after processing 6 otoliths (roughly every 30 min). A total of 38 elements and isotopes
were measured: 'Li "B, 2Na, Mg, Mg, ?’Al, #Si, 3'P, S, 39K, *?Ca, ¥*Ca, **Ca, >Mn,
S6Fe, S7Fe, Co, ONi, 6INi, *Cu, #Zn, Cu, %6Zn, “Ga, *5Rb, 86Sr, ¥7Sr, 88Sr, 111Cd, 114Cd,
118G, 1198n, 120Sn, 136Ba, 137Ba, 13®Ba, 2°?Hg, and 2°*Pb. Data reduction was carried out using
the Iolite package for Igor Pro software from Wavemetrics Incorporated (Paton et al., 2011).
In the procedure, calcium (**Ca) was used as an internal standard and assumed to compose
38.02% of the otolith mass (Campana, 1999) and calibration was performed using NIST
SRM-610 reference material (Chen et al., 2011). Only samples considered stable in their
calcium concentration were retained for further analysis, *Ca profiles were checked for the
presence of irregularities in the otolith matrix. Trace elemental concentrations were
expressed as parts per million (ppm). The high stability of the calcium concentration in
otoliths and the absence of direct comparison with water concentration did not justify the

calculation of element:Ca ratios.

1.5.5 Age estimation

Following LA-ICP-MS analysis, age estimations were done on the same otolith
transverse section photographed under transmitted light using a Leica® MI125C
stereomicroscope coupled with the Leica MC 170 HD-A microscope camera. Age validation
and longevity has been previously verified in the genus Sebastes (Campana et al., 1990 for
Sebastes mentella from the Scotian Shelf, Leaman & Nagtegaal, 1987 for Sebastes flavidus

from Canadian West coast, Mayo et al., 1981 for Sebastes marinus from the Gulf of Maine-
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Georges Bank region). Annual increments were defined as the succession of a translucent
and an opaque growth zone. Marks were placed on the border of the opaque zone and the
increment widths were measured from otolith core to the edge of the otolith on the ventral

axis (Figure 1.2) using the ImageJ 1.52a software (http://imagej.nih.gov/), and the Object]

plugin 1.04x (https://sils.fnwi.uva.nl/bcb/objectj/examples/TreeRings/TreeRings-9.htm).

Two independent readings were performed, the second after image sharpening applying the

unsharp mask filter implemented in Adobe Photoshop CS2

(http://www.adobe.com/products/photoshop.html). The test of symmetry (p = 0.8628)
indicated that there were no systematic differences in age determination between the two

readings, the age assigned from the filtered photo was selected for further analysis.

Figure 1.2: Photographs of S. mentella otoliths section (A) without filter and (B) with
unsharp mask filter implemented in Adobe Photoshop and age 6 reading marks.

1.5.6  Data analyses

Several chemical elements and isotopes were excluded before statistical analysis as
they yielded values below the limit of detection (LOD; calculated as three times the standard
deviation of the gas blank divided by the sensitivity of the instrument signal) associated with

LA-ICP-MS technique, suspicion of interferences and contamination. Five elements, Li, Na,
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Mn, Sr, and Ba were ultimately retained, with Mn only detected in otolith core. These five
elements were also considered informative in an earlier study tracking redfish movement in
the GSL (Campana et al., 2007). All statistical analyses were performed on In (x + 1)
transformed data to meet the assumptions of normality and homoscedasticity of residuals.
Multivariate outliers for otolith core and edge analysis respectively were excluded once

identified by Mahalanobis Distance tests.

1.5.6.1 Spatial and temporal variations in otolith fingerprint

The effect of age on otolith edge elemental concentrations was tested with analysis
of variance (ANOVA) followed by Tukey’s HSD tests. Linear regressions were performed
to test the relation between the elemental concentrations from otolith edge (corresponding to
the capture location) and the environmental parameters measured at the time and location of
the fish sampling. Regressions were carried out using the 53 stations sampled across all
sectors during the two years, based on mean elemental concentrations measured among
individuals captured at each station (2-12 individuals per station). Spatial (among-sector) and
temporal (between-year) variability in environmental parameters in the GSL was tested with
ANOVA. Then, pairwise comparisons were conducted by Tukey’s HSD tests. Spatial,
temporal, and between cohort variation in otolith edge fingerprint as well as the interaction
factors were tested with MANOVA for multi-elemental fingerprint and ANOVA for single
element analysis. The significance of the MANOVA was tested with the Pillai trace statistic
as it is the most robust to deviations from multivariate normality (Quinn & Keough, 2002).
ANOVA for single element were followed up by a Tukey’s HSD multiple comparison test
to determine which sector, year, or combination of the two, in a case of a significant
interaction, differed. Stepwise quadratic discriminant function analysis (QDFA) based on Li,
Na, Sr, and Ba concentrations in otolith edges was used to determine elements contributing
the most to spatial differences in elemental fingerprint. For each of the 2016 and 2018 years

of sampling, the first two canonical functions of the QDFAs were plotted against each other
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to visually assess the spatial differences in the elemental fingerprint (Kerr & Campana, 2014).
Classification to collection success from the QDFAs were presented separately for 2016 and

2018.

1.5.6.2 Natal origins

Clustering analysis was performed on the otolith core elemental fingerprint to gain
insights into the number of natal sources contributing to the GSL and Saguenay Fjord
juvenile samples. As a first step, one-way MANOVA was used to assess whether there was
no difference in otolith core multi-elemental fingerprint between the three identified cohorts.
Significant differences in otolith core fingerprint were then assumed to represent spatially
distinct natal origins. Thereafter, the random forest (RF) clustering method proposed by
Breiman and Cutler (2003) was applied in an unsupervised way, a technique developed by
Shi and Horvath (2006). This unsupervised clustering method has proven to be powerful for
natal origin investigations when knowledge of larval source location is lacking (Artetxe-
Arrate et al., 2019; Gibb et al., 2017; Pan et al., 2020; Régnier et al., 2017; Wright et al.,
2018a, 2018b). Unsupervised RF clustering consists in training the RF classifier to
discriminate between original data and a synthetic dataset created through random sampling
from the product of empirical marginal distributions of the variables (here the chemical
elements) by bootstrapping of each variable separately. The RF proximity matrix defined by
the frequency at which two individuals from the original dataset end up in the same terminal
node of the trees is extracted and converted to a dissimilarity matrix. The dissimilarity matrix
is then used as an input in partitioning around medoid (PAM) clustering (Kaufman and
Rousseeuw, 1990) to group the juvenile redfish into RF-identified clusters. The appropriate
number of clusters was determined using the cIValid R package (Brock et al., 2008), allowing
multiple combinations of validation measures to be tested while varying the number of

clusters.
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1.6 RESULTS

1.6.1 Environmental parameters and otolith edge elemental concentrations

Significant variability was observed between the three GSL sectors in salinity
(ANOVA, p<0.0035) dissolved oxygen (ANOVA, p<0.0014) and sampling depth (ANOVA,
p<0.0001). Tukey’s HSD test revealed that the statistically higher salinity levels coincided
with the higher sampling depths (Figure 1.3). Dissolved oxygen concentrations where
statistically higher in the Central and North East Gulf sectors compared to the West of the
GSL in both years. For temperature, the standard deviation was relatively large within the
North East Gulf sectors, which explains why no significant spatial difference was found.
Significant between-year variability was observed in dissolved oxygen concentrations with
higher levels in 2016 than in 2018 (ANOVA, p<0.01). Sampling depth tended to be higher
in 2018, with warmer and saltier water masses compared to 2016. Linear regressions showed
significant positive relations between Sr in otolith edge and water temperature and salinity,
and by extension with depth. A positive relationship was found between Ba and dissolved

oxygen (Table 1.2).
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Figure 1.3: Mean and standard deviations for environmental parameters measured at the
three GSL sectors for 2016 and 2018 sampling years. Capital letters represents significant
between-year differences from Tukey HSD and lower-case letter significant spatial
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Table 1.2: Summary of linear regressions between otolith edge elemental concentrations and
environmental factors. Significant relationships (p-value <0.05) are indicated in bold.

Factor Element Slope df R? F p
Li -0.4075 50 0.0091 0.46 0.5010
Temperature Na -131.94 50 0.0423 221 0.1434
Sr 197.10 50 0.1008 5.60 0.0218
Ba 1.1047 50 0.0203 1.04 0.3134
Li -0.2908 50 0.0014 0.07 0.7955
Salinity Na -279.90 50 0.0557 2.95 0.0921
Sr 470.60 50 0.1679 10.09 0.0026
Ba 2.1080 50 0.0216 1.11 0.2980
Dissolved Li 0.0022 50 0.0009 0.04 0.8335
oxygen Na 1.6910 50 0.0229 1.17 0.2839
Sr 1.4140 50 0.0171 0.87 0.3552
Ba 0.0477 50 0.1251 7.15 0.0101
Depth Li -0.0021 50 0.0040 0.20 0.6554
Na -1.1170 50 0.0515 2.72 0.1055
Sr 1.8920 50 0.1578 9.37 0.0035
Ba 0.0011 50 0.0003 0.02 0.8988
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1.6.2  Spatial and temporal variation in otolith elemental fingerprint

MANOVA suggested the existence of both spatial and temporal variation in otolith
edge chemistry, with a significant interaction found between the two factors (Table 1.3). The
multi-elemental fingerprint did not vary significantly among individuals from different
cohorts. ANOVA performed on a single element revealed that the interaction term was
significant for Sr and Ba. Considering the interaction effect, post-hoc Tukey’s HSD test
showed that between-year variation in Sr and Ba concentrations was mainly observed in the
North East Gulf sector, where overall higher concentrations in Sr and lower concentrations
in Ba were measured in 2018 compared to 2016. In contrast, Ba and Sr concentrations
remained relatively stable over time in the Western Gulf and Central Gulf sectors (Figure
1.4). An increasing West to East gradient was observed in Sr concentrations in 2018, while
there was a decreasing one in 2016. For Ba, a similar increasing gradient toward the East was
found from the Western Gulf to the North East gulf sector for both years. ANOVA showed
that only significant between-year differences were found for Li (Year: F = 27.73, df = 1,
p<.0001), with overall higher concentrations in 2016 compared to 2018. Na concentrations
in otolith edge did not statistically vary spatially or inter-annually between the three GSL
sectors. Note that Saguenay was not included in the ANOVAs for spatio-temporal
investigation in elemental concentrations but Sr and Li in otoliths appeared to be lower than
all Gulf sectors although Na concentrations seemed higher. As MANOVA showed temporal
variation in elemental fingerprint, QDFAs were performed separately for 2016 and 2018
sampling. For both years, the stepwise analysis selected 4 chemical elements for
discriminating the sampling sectors. For both years the total variance was mostly explained
by the first function (91.5% for 2016 and 62.8.7% for 2018; Figure 1.5). For 2016, Sr and
Ba mainly contributed to the first canonical function and Li and Na to the second one. For
2018, Li, Na, and Sr mainly contributed to the first function and Ba to the second. In 2016,
Sr and Ba appeared to be the main elements that distinguished individuals from the three
GSL sectors. A decrease in Sr and an increase in Ba concentrations in redfish otoliths was

observed from the Western Gulf to the North East Gulf sectors. For 2018, it was essentially
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Ba responsible for the West to East sector distinction. With a 100% classification success,
the Saguenay Fjord was clearly distinguished from GSL sectors based on the multi-elemental
fingerprint (Table 1.4). The Western Gulf sector was also well separated from the others,
with a QDFA classification success of 96% for 2016 and 79% for 2018. The Central and
North East Gulf sectors were more difficult to distinguish from each other as shown by the
overlap in the elemental fingerprints in the QDFA biplot and the weak to moderate

classification successes.
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Table 1.3: Results of full factorial models for a) MANOVA and b) ANOVA) examining
temporal (Year), spatial (Sector), cohort effect on variation in elemental concentrations
measured in otolith edge of redfish from the GSL. Significant relationships (p-value <0.05)
are indicated in bold.

a) MANOVA
Source Pillai Trace df F p-value
Year 0.24 1 26.85 <.0001
Sector 0.13 2 6.03 <.0001
Cohort 0.04 2 1.74 0.0860
Year x Sector 0.14 2 3.84 <.0001
Cohort x Year 0.04 2 1.88 0.0603
Sector x Cohort 0.35 4 0.77 0.7205
b) ANOVA
Source df F p-value
Li Year 1 27.73 <.0001
Sector 2 0.52 0.594
Year x Sector 2 0.28 0.757
Na Year 1 0.50 0.481
Sector 2 0.18 0.834
Year x Sector 2 0.94 0.391
Sr Year 1 6.94 0.009
Sector 2 1.10 0.333
Year x Sector 2 6.56 0.002
Ba Year 1 41.69 <.0001
Sector 2 30.57 <.0001
Year x Sector 2 5.38 0.050
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Figure 1.4: Boxplot of Li, Na, Sr and Ba concentrations (ppm) measured in otolith edge of
redfish by sampling year and sector. The median is represented by the solid line inside of the
box representing the interquartile range (IQR). The IQR consist of 50 % of the distribution
and the whiskers extend 1.5 times the IQR from the top and bottom of the box. Letters showed
significant differences from Tukey’s HSD tests following the two-way ANOVA for single
element examining temporal (Year), spatial (Sector), and interaction (Year x Sector)
variation of elemental concentrations. The ANOVA was performed for GSL individuals
exclusively, as individuals from the Saguenay Fjord were only sampled in one year.
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Figure 1.5: Quadratic discriminant function analysis (QDFA) based on Li, Na, Sr and Ba
concentrations measured in otolith edge of redfish juveniles sampled in (A) 2016 in the GSL
and in (B) 2018 in the GSL and the Saguenay Fjord. Each point represents an individual with
sampling sectors identified with different colors. Crosses represent the centroids for each
sector and ellipses encompasses the 95 % confidence interval of the mean of the groups.
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Table 1.4: Classification results from QDFA per year of sampling based on Li, Na, Sr and Ba concentrations measured in otolith
edge of redfish sampled in three sectors of the GSL and in the Saguenay Fjord. Percentage of correctly classified individuals to
their collection sector are indicated in bold.

Classification sector

Year Collection sector SAGUENAY WESTERN CENTRAL NORTH EAST Overal accuracy
GULF GULF GULF %
2016 WESTERN GULF 96 4 0 61
CENTRAL GULF 31 42 27
NORTH EAST
GULF 17 16 67
2018 SAGUENAY 100 0 0 0
WESTERN GULF 2 79 5 14 48
CENTRAL GULF 2 41 37 20
NORTH EAST
GULF 0 43 24 33
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1.6.3  Age effect

ANOVA revealed that Ba and Li concentrations in otolith edges varied significantly
with fish age (Ba, F=9.942, P<0.0001; Li, F=7.089, P<0.0001). Tukey’s HSD test showed
that concentrations of Li and Ba elements were lower in older individuals (Supplementary

Figure 1.1).
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Supplementary figure 1.1: Boxplot of Li and Ba concentrations (ppm) measured in otolith
edge of redfish as a function of age at capture. Letters showed significant differences from
Tukey’s HSD tests following one-way ANOVA.

1.6.4  Natal origins

MANOVA showed no difference in core chemistry among the 2011, 2012 and 2013
cohorts (Pillai’s trace statistic = 0.0414, F = 1.48, df =2, p =0.1412). RF clustering on otolith
core Ba, Sr, Na, Mn, and Li concentrations, here ordered by variable of importance, identified
two chemically distinct natal sources (MANOVA, Pillai’s trace statistic = 0.4915, F = 67.86,
df = 1, p<0.0001). Source 1 was characterized by lower concentration of Mn and elevated

concentration of Li, Na, Sr and Ba compared to source 2 (Figure 1.6). Both sources were
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detected in the four study sectors, although their contributions varied between eastern and
western sectors (Figure 1.7). For each cohort, the same East-West distinction was observed
in the contribution of the sources (Supplementary Table 1.1). Source 2 was the main
contributor in the Saguenay Fjord, with low presence of source 1 at this location (80.8%
against 18.2%). For the GSL sectors, the contribution of source 1 increased eastward, from

the Western Gulf sector to the North East Gulf sector.
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Figure 1.6: Radar plot and boxplot of source-specific otolith concentrations (ppm) in Li, Na,
Mn, Sr and Ba. Natal sources are referred as source 1 and source 2. Data were standardized
to address different elemental concentration units in the radar plot representation.
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Supplementary Table 1.1: Contribution (percentage and number of individuals) per cohort
and capture sector of the two natal sources identified by unsupervised RF clustering analysis.

Cohort Sector Source 1 Source 2
2011 86 48.0% 93 52.0%
WESTERN GULF 15 57.7% 11 42.3%
CENTRAL GULF 40 48.8% 42 51.2%
NORTH EAST GULF 27 40.9% 39 59.1%
SAGUENAY 4 80.0% 1 20.0%
2012 66 53.2% 58 46.8%
WESTERN GULF 12 52.2% 11 47.8%
CENTRAL GULF 31 55.4% 25 44.6%
NORTH EAST GULF 20 47.6% 22 52.4%
SAGUENAY 3 100.0% 0.0%
2013 22 40.7% 32 59.3%
WESTERN GULF 6 60.0% 4 40.0%
CENTRAL GULF 9 39.1% 14 60.9%
NORTH EAST GULF 5 27.8% 13 72.2%
SAGUENAY 2 66.7% 1 33.3%
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1.7 DISCUSSION

The potential of otoliths to be used as natural tags for assessing connectivity processes
depends on the discriminating power of their chemical signature in the studied system. We
estimated the spatial variability in otolith edge fingerprint in the Gulf of St. Lawrence (GSL)
and examined the relation between elemental concentrations with environmental parameters.
We found evidence of temporal variability in elemental concentrations more likely
attributable to ontogenetic variations (i.e., age- and/or growth-related) than to a change in
environmental conditions between the two years of sampling. Otolith core analysis revealed
the existence of two possible natal sources contributing to S. mentella population from the
GSL. The two sources supplied the entire distribution of post-settled juvenile redfish, but
their contribution varied between the western and eastern sectors of the GSL. The presumed
GSL origin of the sources is discussed in the light of the current information on Northwest

Atlantic redfish population structure based on genomics.

1.7.1  Spatial variability in otolith fingerprint: discriminating power of otolith
chemistry for redfish in the GSL

The ability of otolith chemistry to investigate redfish movements in the GSL was first
demonstrated by Campana et al. (2007), who found evidence of seasonal migrations of S.
mentella individuals by comparing whole-otolith fingerprints among individuals sampled in
the same areas during summer and winter. In the present study, we further investigated S.
mentella population structure and connectivity at higher spatio-temporal resolution. We
relied on laser ablation ICP-MS, a technique that allows precise extraction of the elemental
fingerprint from the core and the edge of the otolith. Based on our results, the scale of the
spatial variability of the fingerprint was estimated at 100400 km, corresponding to the
distance for which the sectors were clearly distinguishable. Otolith edge concentrations of
the four elements (Li, Na, Sr and Ba) exhibiting spatial structure were characterized by

similar ranges as those reported in previous solution-based ICP-MS studies carried out in the
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GSL on S. mentella (Campana et al., 2007) and Atlantic cod Gadus morhua (Campana et al.,
2000). Similar otolith elemental concentrations were also found in S. mentella from nursery
areas of East Greenland (Stransky et al., 2005a), although we found slightly higher Sr
concentrations in our study (median around 1800 ppm for redfish from East Greenland versus
2200 ppm for redfish from the GSL). The clear distinction of Saguenay Fjord individuals
from the QDFA plot suggests different physio-chemical properties of these waters. Mainly
originating from the cold intermediate layer of the St. Lawrence Estuary, the deep-water
masses of the Saguenay Fjord are clearly distinguishable from those of the GSL (Xie et al.,
2012). Individuals inhabiting the Saguenay Fjord were also distinguishable through whole
otolith dissolution analysis, reflecting their isolation from GSL redfish for much of their life
(Campana et al., 2007). It is therefore very unlikely that the chemical distinction of Saguenay
Fjord redfish sampled in winter would be attributed to seasonal variation in the fingerprint.
In the GSL, the spatial discrimination in otolith chemistry appeared to be driven by Ba
concentrations, which increased eastward along with increasing dissolved oxygen
concentrations. Furthermore, the barium gradient in the Laurentian channel likely extends
outside of the GSL down to the continental slope (Campana et al., 2007). Previous research
has shown that the concentration of Ba in the otolith can be directly proportional to the Ba
present in the ambient water (Bath et al., 2000), originating from the suspended sediments
and released by ion exchange (Coffey et al., 1997). Some studies also reported, like we
observed in the present study, a possible link between Ba and dissolved oxygen concentration
(Mohan et al., 2014). Together with Ba, Sr also contributed to the discriminatory power of
otolith chemistry in the GSL, consistent with findings in several other systems characterized
by marked environmental gradients (Elsdon and Gillanders, 2004; Reis-Santos et al., 2013;
Secor and Rooker, 2000). In the present study, we found a positive relation between otolith
edge concentrations of Sr and water temperature and salinity, which both exhibit steep
longitudinal and depth gradients within the Estuary and Gulf of St. Lawrence (Galbraith et
al., 2020). The presence of (1) marked environmental gradients in the GSL, (2) significant

relationship between some elemental concentrations and environmental parameters and (3)
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spatial variability in otolith Ba and Sr indicate that otolith chemistry analysis is relevant for

studying connectivity processes in GSL redfish.

1.7.2  Temporal variability in otolith fingerprint: effects from intrinsic and extrinsic
factors

The importance of assessing the temporal variability in elemental fingerprints relates
to the risk of confounding, or masking, spatial variability. Temporal variability has
previously been observed at scales ranging from interannual to seasonal (Gillanders, 2002b;
Reis-Santos et al., 2012), and was attributed to either extrinsic (i.e., environmental), or
intrinsic  factors (i.e., physiological, genetic, ontogenetic) influencing elemental
incorporation (reviewed by Hiissy et al. (2020) and possibly interacting together (Barnes and
Gillanders, 2013). In the GSL system, extrinsic factors that may account for the observed
between-year variability in otolith Li, Ba, and Sr concentrations include: a change in water
chemistry influenced by dilution, riverine inputs and oceanic water inflowing (Bewers et al.,
1974; Yeats, 1993), and/or variation in the cold intermediate water dynamics (Blais et al.,
2019; Galbraith et al., 2020). Indirect influence of environmental change on fish metabolism
and incorporation of chemical elements into the calcified structure (e.g., through temperature
or salinity variation, Barnes and Gillanders, 2013; Elsdon and Gillanders, 2004) could also
potentially explain between-year variability. Since the last decade, the GSL has experienced
changing environmental conditions attributable to the decrease in proportion of cold, fresh,
and oxygen-rich Labrador Current Water (LCW) in favor to the warm and oxygen-depleted
Gulf Stream water entering the Laurentian Channel through Cabot Strait (Blais et al., 2019).
This circulation change was associated to a temperature increase and a parallel depletion of
oxygen saturation within the bottom layer of the GSL where redfish distribute (Blais et al.,
2019; Galbraith et al., 2020). The water temperature recorded during redfish sampling was
on average 0.14°C warmer in 2018 compared to 2016. According to the positive relationship
found between temperature and Sr concentrations, the general trend of increasing bottom

temperature could have led to the statistically significant increase in otolith Sr in the North
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East Gulf sector. Likewise, the downward trend in dissolved oxygen concentrations was
considered a possible explanation for the between-year decrease in Ba concentrations.
However, according to laboratory experiments carried out by Miller, (2009) on another
Sebastes species, S. melanops, the effect of temperature on otolith incorporation of chemical
elements (Ba and Mn) was only detectable with a greater than 6°C difference. We thus
contend that the modest increase in temperature of less than 1°C in the deep channels of the
GSL between 2016 and 2018 would have resulted in a limited effect compared to possible

physiological or ontogenetic factors.

In addition to the effect of extrinsic factors, genetic factors, metabolic processes,
growth rate, reproduction, feeding behavior and/or diet, are intrinsic determinants that have
been shown to influence element incorporation rates (Hiissy et al., 2020; Miller and Hurst,
2020), potentially confounding fish movement and habitat use reconstruction (Izzo et al.,
2018). By targeting and following cohorts over two years, our sampling design was focussed
on potential ontogenetic (age- and/or growth-related) influence on the observed variation in
Li, Sr and Ba concentrations. Lithium in otolith edge showed no significant relationship with
any of the environmental parameters, but concentrations were statistically lower in older
redfish. We therefore hypothesise that the temporal variation in otolith Li concentrations
were more likely related to age and/or growth change on elemental incorporation rather than
change in environmental conditions (Thomas et al., 2017). Causes of variation in otolith Sr
and Ba concentrations are by far the most widely investigated, with numerous studies
pointing to a strong influence of physiological factors on Sr (Brown and Severin, 2009; de
Pontual et al., 2003; Grammer et al., 2017), with possible effects of sex, maturity, and
reproductive condition (Sturrock et al., 2014). In strong 2011-2013 year classes of GSL
Sebastes mentella, Lso was estimated at 18.1 cm for males and 19.2 cm for females (DFO,
2022), which implies that most of the larger and older individuals sampled in 2018 were
mature. This change in sexual maturity status should therefore be considered as a probable
cause for the difference in incorporation of Sr detected in the fingerprint between the smaller

and younger redfish captured in 2016, and the older and larger individuals captured in 2018.
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Another plausible age-related hypothesis explaining Sr variation patterns is the
ontogenic change in redfish distribution towards deeper water (Atkinson, 1984; Gascon,
2003; Senay et al., 2021). The higher Sr concentrations measured in 2018, which would
suggest exposure to warmer and saltier water, coincided with a deeper mean distribution of
redfish (as estimated by capture depth) in 2018 relative to 2016 (261.42 m in 2018 compared
to 249.58 m in 2016). Other groundfish species like the roundnose grenadier or the polar cod
are known to exhibit ontogenetic vertical migrations that are reflected in the otolith elemental
fingerprint (Bouchard et al., 2015; Régnier et al., 2017). We thus argue that even though local
changes in environmental conditions between 2016 and 2018 cannot be discarded as a
potential cause of the between-year variability in otolith fingerprint, we contend that the most
likely drivers are the change in maturity status and the ontogenic migration towards deeper

habitats, although the relative importance of these two factors remains unknown.

1.7.3  Natal origins

Connectivity and natal origin investigations generally rely on assigning juveniles of
unknown origin to a chemical baseline established from the larval fingerprint of individuals
collected from known spawning/nursery grounds (Gillanders, 2002a; Thresher, 1999). Since
chemical tags are very unlikely to remain stable over years, it is recommended that
assignments should be cohort specific (Gillanders, 2002b; Elsdon et al., 2008), making it
even more challenging to estimate connectivity processes in slow-growing and long-lived
species like redfish. The unsupervised random forest clustering technique represents an
alternative approach suitable for studying connectivity in slow-growing fish species in the
absence of chemical baseline (Régnier et al., 2017). In the present study, we relied on this
clustering analysis of the otolith core fingerprint to characterize the natal sources contributing
to the redfish population from the GSL. The significant spatial variability found in otolith
edge fingerprint confirmed that the environmental heterogeneity in the GSL system should

also be reflected in the otolith core fingerprint. Distinct core fingerprints were then assumed

66



to depict differences in physio-chemical properties of geographically distinct natal sources
from which redfish larvae originated. Two natal sources were identified for redfish in the
GSL. The possibility that additional sources with overlapping fingerprint may also have

contributed however cannot be excluded.

Both sources were present at every sampling sector although they were found in
different proportions, yielding information on connectivity between larval and juvenile
habitats. The almost exclusive contribution of source 2 to the Saguenay Fjord suggests that
individuals inhabiting the Fjord originate from a constrained area. We however reject the
hypothesis that the Saguenay Fjord constitutes a source because recently extruded larvae
have been shown to not survive longer than few days in the brackish and warm surface waters
of the Fjord (Sirois et al., 2009). The Saguenay Fjord is rather considered a sink for marine
fish populations of the GSL, including the redfish. Based on the detailed genomic structure
of Sebastes spp. stocks from the Northwest Atlantic (Benestan et al., 2020), the two identified
sources most likely originate from the GSL rather than outside of the system. These authors
demonstrated that S. mentella individuals from the strong 2011 cohort sampled in the GSL
correspond to a single ecotype referred as the GSL ecotype, which highlights the partially
isolated nature of the species in the GSL region. When looking at the elemental
concentrations characterizing each source, the higher concentrations of Ba and Sr in otolith
cores from source 1 individuals were typical of the relatively warmer, saltier, and less
hypoxic waters from eastern GSL. In contrast, source 2, which mainly contributed to the
western sectors, was characterised by lower Sr and Ba concentrations, typical of the less
saline and more hypoxic waters from the St. Lawrence Estuary. We thus hypothesize that
source 1 is located in the Eastern part of the GSL, and source 2 in the Western part.
Knowledge available on larval redfish distribution and abundance comes from
ichthyoplankton surveys carried out in the 1990s (Sévigny et al., 2000; de Lafontaine, 1990).
S. mentella larvae were most abundant in the central portion of the Laurentian channel and
southeast of Anticosti Island, which would correspond to the hypothesized source 1 located
in the Eastern GSL. Recently extruded larvae were also found in waters west of Anticosti

Island (Sévigny et al., 2000), an area that could correspond to the location of source 2. The
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respective dominance of source 1 (of hypothesized Eastern GSL origin) and source 2 (of
hypothesized Western GSL origin) in the Eastern and Western sectors of the GSL suggests
that redfish juveniles have settled in areas relatively close from where they originated.
Evidence of limited larval dispersal has previously been reported in other redfish species
along the coasts of Oregon (Sebastes astrovirens : Miller & Shanks, 2004) and California
(Sebastes melanops : Standish et al., 2011). A synoptic ichthyoplankton survey covering all
deep channels of the GSL and targeting the S. mentella larval extrusion period would help

further refining our knowledge of natal source locations.

1.8 CONCLUSION

The present study revealed (1) a significant relationship between otolith elemental
concentration and environmental parameters (temperature, dissolved oxygen, salinity and
depth); and (2) spatial variability in elemental concentrations in the GSL system, which
supports the relevance of otolith chemistry analysis for estimating connectivity processes in
GSL S. mentella. The identification of an ontogenic shift in otolith elemental concentrations
however requires further investigation to disentangle the respective importance of the
changing depth habitat with age, and potential habitat-independent age- and/or maturity-
related variability in elemental uptake. The potential of using variation in certain chemical
elements as an indicator of the onset of maturity should thus be further explored. Our results
demonstrated the interest of using unsupervised random forest clustering analysis to estimate
connectivity processes in slow-growing and long-lived species that are constrained by
temporal variability in the fingerprint. The combination of our otolith chemistry derived
results and those based on genomics (Benestan et al., 2020) further improved our
understanding of redfish population structure by suggesting that redfish captured in the GSL
systematically originate from that region. This emphasizes the advantage of developing
holistic approaches integrating multiple natural markers for a robust assessment of stock or

population structure (Begg & Waldman, 1999). A logical next step to the present study will
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be to confirm our hypothesis of limited dispersal of redfish by analysing the entire otolith
profile and characterize movements of individuals at finer temporal resolution throughout

the early ontogeny.

1.9 ACKNOWLEDGEMENTS

This project was co-funded by Fisheries and Oceans Canada (DFO) and Ressources
Aquatiques Québec (RAQ) as part of the partnership program “Return of Groundfish is the
Estuary and Northern Gulf of St. Lawrence” under the leadership of C. Audet from Université
du Québec a Rimouski (UQAR). The authors acknowledge all participants in redfish
sampling and otolith collection. We want to thank D. Savard and A. Lavoie from LabMaTer,
Université du Québec a Chicoutimi (UQAC) for their assistance during the LA-ICP-MS
analysis. We are grateful to S. Gagné (UQAC) for help in age reading, A.-L. Fortin (UQAC)
for technical assistance, and I. Allie (UQAC) for help in otolith sample preparation. We also
want to thank C. Senay and two anonymous reviewers for their helpful suggestions on earlier

drafts of the manuscript. D.R. received support from the Canada Research Chairs program.

69



70



CHAPITRE 2 : ETUDE DES CONTINGENTS MIGRATOIRES ET DE LA
CONNECTIVITE DANS LA POPULATION DE SEBASTE ATLANTIQUE
(SEBASTES MENTELLA) DU GOLFE DU SAINT-LAURENT

2.1 RESUME

Apres trois décennies de faible abondance, la biomasse du sébaste Atlantique (Sebastes
mentella) a atteint des niveaux sans précédent dans le golfe du Saint-Laurent (GSL), a la suite
de l'émergence de trois fortes classes d'age consécutives en 2011-2013. Avec son
remarquable rétablissement, le sébaste est sur le point de devenir I’une des ressources
halieutiques les plus importantes du GSL. Par conséquent, une compréhension approfondie
de la connectivité et de la diversité des patrons de mouvements est essentielle pour estimer
I’échelle spatiale de la structure de la population de sébaste du GSL, et fournir des
informations importantes pour 1’élaboration de stratégies de gestion de 1’espéce. Dans cette
¢tude, la spectrométrie de masse a plasma inductif couplé a 1’ablation laser (LA-ICP-MS) est
utilisée pour extraire les profils d’éléments traces du coeur a la marge de I’otolithe, permettant
de reconstruire 1’histoire de vie et I'utilisation de 1'habitat du sébaste dans le GSL. Une
analyse de groupement de séries temporelles a été utilisée pour grouper les individus
présentant des profils élémentaires similaires en strontium (Sr) et baryum (Ba) du cceur a la
marge de I’otolithe. Les groupes d’individus identifiés ont ét¢ interprétés comme présentant
des patrons de déplacement similaires et/ou ayant rencontré des conditions
environnementales similaires tout au long de leur vie. La présence exclusive de certains
groupes de profils d'otolithes dans les secteurs du fjord du Saguenay et de la portion est du
GSL fournit des indices plausibles de 1'existence de contingents migratoires au sein de la
population. De plus, la contribution des deux sources natales identifiés par 1’analyse des
cceurs d’otolithes aux différents groupes de profils ainsi qu’aux différents sites de capture

des sébastes supporte I'hypothése selon laquelle les processus de connectivité sont dominants
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au stade larvaire. Les juvéniles seraient quant a eux probablement moins mobiles. Les
résultats de cette étude révelent de nouvelles connaissances sur les déplacements du sébaste
au cours de leur vie et fournissent des informations importantes pour une gestion optimale

de I’espece.

Mots-clés : Chimie de I’otolithe, profil cceur marge, groupement de série temporelle,

algorithme de déformation temporelle dynamique, comportement migratoire.

Cet article intitulé « Investigating migratory contingents and connectivity in the
deepwater redfish (sebastes mentella) population of the Gulf of St. Lawrence » est prét pour
une soumission dans la revue Fisheries oceanography. Cet article a été rédigé en
collaboration avec les professeurs Dominique Robert, Olivier Morissette et Pascal Sirois. En
tant que premier auteur, j’ai contribu¢ a la préparation des coupes d’otolithes ainsi que
I’analyse des échantillons au LA-ICP-MS. J’ai également réalisé¢ les analyses statistiques,
I’interprétation des résultats, et rédigé la premiére version du manuscrit. Tous les auteurs ont
contribu¢ au développement du projet et a la conception de ses objectifs. Olivier Morissette,
Dominique Robert et Pascal Sirois ont contribué a I’interprétation des résultats et ont

participé au processus de révision du manuscrit.

72



2.2 INVESTIGATING MIGRATORY CONTINGENTS AND CONNECTIVITY IN THE
DEEPWATER REDFISH (SEBASTES MENTELLA) POPULATION OF THE GULF OF ST.
LAWRENCE

Lola Coussau', Olivier Morissette?, Dominique Robert!, Pascal Sirois?

! Institut des Sciences de la Mer de Rimouski, Université du Québec a Rimouski, Rimouski,

QC, Canada

2Département des Sciences Fondamentales, Université du Québec a Chicoutimi, Chicoutimi,

QC, Canada

73



2.3 ABSTRACT

After three decades of low abundance, the Deepwater redfish (Sebastes mentella)
biomass has reached unprecedented levels in the Gulf of St. Lawrence, following the
emergence of three consecutive strong year classes in 2011-2013. With its remarkable
recovery, redfish is poised to become one of the most important fisheries resources in the
GSL. Therefore, a better understanding of connectivity and the diversity of fish movement
patterns in the GSL redfish population is key information for estimating the spatial scale of
the population structure and provide valuable data for developing management strategies for
the species. In this study, laser ablation inductively coupled plasma mass spectrometry (LA-
ICP-MS) was used to extract otolith core to edge trace element profiles, allowing the
reconstruction of individual life histories and redfish habitat use. Time series clustering
analysis was used to group individuals with similar otolith core to edge Sr and Ba profiles.
The identified clusters were interpreted as groups of fish with similar movement patterns
and/or having experienced similar environmental conditions during their lifetime. The
exclusive occurrence of some otolith profile clusters in the Saguenay Fjord and Eastern Gulf
sectors provides reasonable evidence of the existence of contingents in the population.
Furthermore, the contribution of the two natal sources identified by otolith core analysis to
the different profile groups and capture locations supports the hypothesis that connectivity
processes are dominant at the larval stage. Juveniles, on the other hand, are likely to be less
mobile. The results of this study provide new insights into the movements of redfish during

their lifetime and provide important information for optimal management of the species.

Keywords: Otolith chemistry, core to edge profile, time series clustering, dynamic

time warping, migratory behavior.
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2.4 INTRODUCTION

Migrations in fishes serve diverse ecological functions, including access to preferred
breeding sites, optimization of foraging opportunities, and avoidance of adverse conditions
(Nathan et al., 2008; Secor, 2015). An individual's propensity to engage in migratory
behavior results from a balance between the costs and benefits of movement, which are
influenced by internal (e.g., energetic status, navigational ability, maturity) and external (e.g.,
physicochemical factors, prey availability, predators) factors (Secor, 2015). Migration
behavior takes many forms over time and space, from transoceanic to diurnal vertical
movements and seasonal migrations (Leggett, 1977; Godin, 1997; Lucas & Baras, 2001).
Migrations can also vary at the population level and differ among individuals within the same
population (Secor, 2015). The coexistence of different migratory behaviors, also known as
migratory contingents (Secor, 1999) within a given population, is described as partial
migration, a phenomenon observed in a wide range of taxa (reviewed in Chapman et al.,
2012; Dodson et al., 2013).

Identifying contingents within a population and assessing the impact of diversity in
migratory behavior on stock dynamics is critical for effective management (Secor, 1999).
This knowledge is also essential from the perspective of marine resources conservation since
the propensity of individuals to migrate and the amplitude of migration drive population-
level responses, such as population resilience to environmental change and stability (e.g.,
through the portfolio effect; Moore et al., 2014).

The use of natural markers such as otolith elemental fingerprint remains the most
appropriate method for estimating lifetime movements of individual fish (Campana, 1999;
Reis-Santos et al., 2022). This is particularly true for deep-sea species (e.g., Sebastes spp.)
where the use of artificial tags is precluded by the fatal barotrauma suffered by individuals
when brought to the surface (Jarvis and Lowe, 2008). Otoliths are metabolically inert
calcified structures that incorporate some chemical elements into the growing structure in
relative proportion to their environmental availability (Bath et al., 2000). Even if variation in

elemental incorporation can be influenced by physiological processes, dietary effects, or
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genetic factors (Kalish, 1989; Clarke et al., 2011; Izzo et al., 2018; Sturrock et al., 2015;
Chung et al., 2019), the otolith elemental fingerprint is still considered to be a reliable
chemical chronology that reflects the environmental conditions individuals encountered
throughout their lifetime (Elsdon et al., 2008). Depending on the research question, the
elemental fingerprint is extracted from specific portions of the otolith, all representing key
moments in fish ontogeny (Elsdon et al., 2008; Campana, 2005). The determination of stock
natal origins and spawning areas is based on the analysis of the elemental composition of the
otolith core (Gillanders, 2002a; Thorrold et al., 2001; Standish et al., 2008). The elemental
fingerprint of the otolith edge can be used to determine either spatial and/or temporal
environmental heterogeneity in trace elemental concentrations, or to investigate the structure
of fish stock, both depending on the time period represented by the otolith edge fingerprint
(Elsdon et al., 2008; Tanner et al., 2012; Avigliano, 2022). Finally, otolith core to edge profile
analysis aims to relate changes in elemental concentrations to potential fish movements

(Elsdon et al., 2008; Morissette et al., 2016; Mercier et al., 2012).

Fish movements among different habitats can be detected from otolith trace elements
profile based on established thresholds, especially for Sr concentrations due to its
conservative relationship with salinity (Jessop et al., 2002). Habitat change can also be
inferred by the identification of discontinuities in univariate or multivariate otolith chemical
chronologies using either local zoning algorithms (e.g., using a split-moving window;
Morissette et al., 2016) or global zoning algorithms (e.g., using the recursive partitioning
approach; Hedger et al., 2008; Vignon, 2015). However, unless it has been previously
established that migration is the primary factor causing variation in otolith elemental profile,
the effect of confounding factors (i.e., ontogenetic, physiological) must be considered before
interpreting the identified discontinuities as evidence of habitat change. A conservative
approach is to consider the whole elemental profile as a single object and group individuals
with similar patterns in core to edge elemental profile. Time series clustering is an appropriate
classification method when there is no prior knowledge about classes in the population
(Aghabozorgi et al., 2015). In particular, Dynamic Time Warping (DTW) has demonstrated

its ability to detect subtle patterns of variation in the otolith profile in comparison to other
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methods that summarize chemical information from identified discontinuities (e.g.,

descriptive statistics calculation) with the risk of omitting or masking valuable information

(Hegg & Kennedy, 2021).

Redfish (Sebastes spp.) are slow-growing, long-lived species with spasmodic
recruitment dynamics, a characteristic making their stocks particularly vulnerable to
environmental changes and over-exploitation (Caddy & Culland, 1983; Norse et al., 2012;
Licandeo et al., 2020; DFO, 2022). In the Gulf of St. Lawrence, redfish are represented by
two morphologically identical species, the Deepwater redfish (Sebastes mentella) and the
Acadian redfish (Sebastes fasciatus). The recent exceptional recruitment event of Deepwater
redfish (S. mentella) in the early 2010s contributed to the recovery of the GSL stock after
several decades of very low abundance and a moratorium on the fishery (Senay et al., 2022).
The perspective of the imminent reopening of commercial fishing has created the need for a
better knowledge of redfish habitat use, population connectivity and diversity of life-history
strategies. This information will improve the knowledge of population structure and will be

valuable for resource management and sustainability.

Recent investigations using high-resolution genomic markers applied to S. mentella
have provided new insights into the structure of the GSL population and indicated the
existence of a unique ecotype (Benestan et al., 2020). In addition to the evolutionary
timescale offered by genetic studies, otolith chemistry analysis revealed complementary
insight into GSL population structure over ecological time scales (Campana et al., 2007,
Coussau et al., 2023). In particular, the otolith whole dissolution approach provided evidence
of seasonal migration of S. mentella outside the GSL (Campana et al., 2007), an observation
supported by captures from historical winter trawl surveys (Atkinson, 1984; Morin et al.,
1994; Gascon, 2003). The seasonal shift in the distribution of redfish led to the ajustment of
GSL redfish management units in 1993 (DFO, 2022). These considerations highlight the
importance of monitoring individual movements to align management decisions with the

population structure and dynamics (Fogarty & Botsford, 2007; Goethel et al., 2011).
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In the present study, we built on Coussau et al. (2023) work that demonstrated the
potential of using elemental fingerprints for the estimation of connectivity between early life
stages and post-settlement habitat in the GSL redfish population. Our objective was to further
investigate population connectivity and diversity in life history patterns by examining
variation in elemental concentrations across the full otolith core to edge transect. Our specific
objectives were to 1) determine the presence of distinct natal sources in GSL redfish
population based on otolith core chemistry and evaluate their respective contribution to post-
settlement habitats; 2) identify distinct life history patterns from time series clustering of Sr
and Ba otolith profiles; 3) study the spatial distribution of the identified otolith profiles
clusters; and 4) estimate the contribution of the putative natal sources to each otolith profiles
clusters. The results of this research will improve our understanding of the migratory ecology
of redfish and the spatial scale of connectivity processes within the Gulf of St. Lawrence
(GSL) population, both of which are important to provide management strategies for the

species.

2.5 MATERIAL AND METHODS

2.5.1  Sample collection

The present study considered 129 juvenile redfish that were captured during the annual
multidisciplinary scientific bottom trawl survey conducted by Fisheries and Oceans Canada
(DFO) in the summer of 2018 in the three sectors of the GSL, the Western Gulf, Central Gulf
and North East Gulf sectors (Figure 2.1; Table 2.1). This annual survey was carried out in
the Estuary and the northern Gulf of St. Lawrence aboard the research trawler CCGS Teleost
equipped with a Campelen 1800 trawl (Bourdages et al., 2007). Additionally, 12 individuals
were collected from the Saguenay Fjord population during the 2019 winter ice fishing season.
The total of 141 fish were selected in a size range between 21.0 and 24.5 cm to specifically

target Deepwater redfish (Sebastes mentella) from the strong recruitment events of 2011,
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2012 and 2013. Individuals belonging to Acadian redfish (Sebastes fasciatus) species were
discarded through anal fin rays count (anal fin rays > 8 for S. mentella and <7 for S. fasciatus,
Senay et al., 2022). It is important to note that this method of species identification does not

replace the certainty provided by genetic analysis to identify S. mentella individuals. The bias

in species identification from anal fin rays compared to the malate dehydrogenase locus

(MDH-A*) is estimated to be greater than 10% (Senay et al., 2022).
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Figure 2.1: Juvenile redfish sampling locations in three sectors of the Gulf of St. Lawrence
and Saguenay Fjord. Northwest Atlantic Fisheries Organization (NAFO) Subdivisions are
shown. The redfish stock in the Gulf of St. Lawrence is distributed in Divisions 4RST, as
well as Subdivisions 3Pn4Vn from January to May.
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Table 2.1: Number of individuals, mean length and mean age per sampling sector and
sampling year.

Sampling Mean length (cm) Mean age
Sector year N +SD (Year)
Saguenay 2019 12 222.4+£8.8 5.8
Western
Gulf 2018 28 2179453 6.1
Central
Gulf 2018 67 219.5+6.7 6.4
North East
Gulf 2018 34 217.8+£6.7 6.2

2.5.2  Otolith preparation

Right otoliths from the sagittal pairs were first removed, cleaned of any organic tissues,
rinsed, and then dried under a laminar flow fume hood. Subsequently, they were embedded
in epoxy resin, specifically a mixture of Miapoxy 100 and Miapoxy 95 in a 4:1 ratio
(Freeman, OH, USA). A thin slice of 600 um crossing the otolith core is then sectioned using
a slow-speed diamond-bladed saw (IsoMet saw; Buehler, IL, USA) while employing
ultrapure water as both a coolant and lubricant. Following this, the transverse sections
underwent a polishing process involving three grades of aluminum oxide sandpaper (1200-
um grade, 3M™) and lapping films (1- and 5-pm grade, 3M™) before being affixed to
petrographic slides using thermoplastic glue (Crystalbond™ 509; Aremco™ products, NY,
USA).
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2.5.3  Elemental fingerprint extraction

Otolith elemental concentrations were obtained from laser ablation inductively coupled
plasma mass spectrometry [LA-ICP-MS; Resonic Excimer 193nm ArF laser coupled to an
Agilent model 7900 ICP-MS], located in LabMaTer facilities (Universit¢é du Québec a
Chicoutimi, Quebec, Canada). Two types of ablations were performed. First, natal
fingerprints were extracted from a 60-second ablation transect within the core portion of the
otolith, corresponding to approximately the first month of redfish larval life. Then, to obtain
lifetime otolith elemental profiles, ablations were performed along a continuous transect from
the core to the ventral edge of the otolith sections. The laser spot energy density was
configured at 4 J-cm™2, operating at a frequency of 30 Hz, with a beam diameter of 33 pm,
and an ablation rate of 5 um's!. The material removed by ablation was transported to the
ICP-MS using a mixture of Argon and Helium gases, at flow rates of 0.8—1 L min™! for Argon,
and 350 mL min-1 for Helium. Nitrogen (2 mL min™') was also added to the central gas flow
(helium + argon) to increase signal sensitivity (Lazartigues et al., 2014). Before each transect,
a 20-second gas blank acquisition was performed. To ensure calibration and maintain quality
control in LA-ICP-MS analysis, four reference materials (SRM-610 and SRM-612 sourced
from NIST, MD, USA; GSE-1, GP4-A, and MACS-3 obtained from USGS, CO, USA, with
precision details available in Lazartigues et al., 2014) were processed at the beginning and at
the end of every LA-ICP-MS session, as well as after processing approximately six otoliths.
A total of 38 elements and isotopes were measured: ’Li !'B, 2Na, 2*Mg, Mg, ?’Al, #°Si, 3'P,
348, 9K, 92Ca, 43Ca, “Ca, SMn, SFe, S7Fe, ¥Co, Ni, 6INi, BCu, “Zn, ©Cu, %Zn, ©“Ga,
$5Rb, *9Sr, ¥7Sr, $8Sr, 111Cd, 114Cd, 1'¥Sn, '19Sn, 120Sn, 13Ba, 137Ba, 13¥Ba, 2?Hg, and 2*Pb.
44Ca was used as an internal standard and assumed to constitute 38.02% of the otolith mass
(Campana, 1999). We then proceeded with the data reduction of isotope counts to elemental
concentrations expressed in parts per million (ppm) using the Iolite package for Igor Pro
software from Wavemetrics Incorporated (Paton et al., 2011). Otolith elemental profiles were

smoothed using a 4-point moving median. We finally examined the **Ca profiles to identify
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any irregularities in the otolith matrix and eliminated individuals that presented unstable

calcium concentrations.

2.54  Data preparation

Several chemical elements and isotopes were excluded from the statistical analysis
because the concentrations were below the limit of detection (LOD), calculated as three times
the standard deviation of the gas blank divided by the signal sensitivity of the instrument
(e.g., Co, Ni, Cu, Zn, Rb, Cd, Pb). Additionally, some chemical elements recorded for
calibration (e.g., Ca) or detecting contamination (e.g., Al, Si) were excluded. As a result of
this selection process, analysis of otolith core fingerprint focused on five chemical elements:
Lithium (Li), sodium (Na), manganese (Mn), strontium (Sr), and barium (Ba) because of
their demonstrated ability to discriminate capture locations of redfish within the GSL system
(Coussau et al., 2023). In particular, the potential of using Sr and Ba concentrations to detect
distinct movement patterns among redfish capture sectors was further supported by visual

examination of otolith core to edge profiles (Supplementary Figure 2.1)
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Supplementary Figure 2.1: Otolith core to edge concentrations in Li, Na, Mn, Sr and Ba and loess smoothing curve plotted by
redfish capture sector. Concentrations are expressed in ppm.
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2.5.5 Natal fingerprints

The presence of distinct natal fingerprints in the GSL redfish population was
estimated using unsupervised random forest (RF) clustering analysis on the multi-element
otolith core fingerprint (Li, Na, Mn, Ba, Sr). This clustering method was chosen based on
its proven ability to estimate connectivity patterns between larval and post-settled habitats
when the location of the natal source is unknown (Gibb et al., 2017; Régnier et al., 2017;
Artetxe-Arrate et al., 2019). See Coussau et al, 2023 for full details on the applied
unsupervised RF procedure that was adapted from Shi & Horvath. (2006) and applied to
otolith chemistry data. In summary, the analysis involved a two-step process: first, the
generation of a dissimilarity matrix using unsupervised random forest, where the class
variable (capture location) was ignored. Instead, an artificial dataset was created by random
sampling from the product of empirical marginal distributions of different elements. The
RF was trained to classify data as real or artificial, and a stepwise selection of predictor
variables was applied based on out-of-bag error rate minimization. Second, the
dissimilarity matrix produced by unsupervised RF served as input for a partitioning around
medoid (PAM) clustering algorithm (Kaufman & Rousseeuw, 1990). The optimal number
of clusters was determined using the clValid R package (Brock et al., 2008). MANOVA
was used to assess whether the identified sources were characterized by significantly
different multi-element fingerprints. MANOVA significance was tested using the Pillai
trace statistic, which is most robust to violations of multivariate normality (Quinn &
Keough, 2002). We were then interested in estimating the contribution of these two natal
sources to the different sampling sectors. The possible spatial locations of these sources
were hypothesized based on elemental concentrations that characterize each source and

recent data on the genetic structure of the GSL population.

2.5.6 Time series clustering of otolith profiles

From environmental science to finance, time series clustering has proven effective in

detecting trends in temporal sequences and objectively grouping objects with respect to
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their similarity (Aghabozorgi et al., 2015). The application of time series clustering to
otolith chemistry studies is however relatively recent (Hobbs et al., 2019; Hegg &
Kennedy, 2021; Xuan & Wang, 2023; Feyrer et al., 2020). In the present study, we
performed time-series clustering on otolith Sr and Ba elemental profiles to group
individuals with similar life history movement patterns. The focus on Sr and Ba was
motivated by 1) the visual examination of otolith elemental profiles, which revealed
discernible geographic patterns in elemental concentrations and 2) their demonstrated
spatial variation in the GSL system as previously demonstrated by Coussau et al. (2023).
In addition, these elements are the most commonly used to reconstruct individual life
histories, as numerous studies have shown that otolith concentrations of Sr and Ba are
predominantly influenced by environmental factors (Bath et al., 2000; Hiissy et al., 2020
and references therein). We conducted multivariate time series analysis on both Sr and Ba
to evaluate the consistency of life history patterns identified in the univariate analysis. The
results from both analyses demonstrated concordance, as illustrated in Supplementary
Figures 2.2 and 2.3. It is worth noting that the multivariate analysis seemed to be more
influenced by the element barium. Therefore, for clarity, we chose to focus on the results

of the univariate analysis.

Time series clustering analysis was performed using the dtwclust R package (Sard-
Espinosa, 2017). As suggested by Hegg & Kennedy (2021), the otolith profiles of the 141
individuals were reinterpolated to the same length (maximum length of the series). Even
though the transect sizes are very similar between individuals captured between the ages
of 5 and 7, the reinterpolation allowed for faster computations without compromising the
accuracy of the time series clustering (Ratanamahatana & Keogh, 2004). Both univariate
and multivariate time series clustering analysis were performed using dynamic Time
Warping Distance (DTW) as a dissimilarity measure (Ratanamahatana & Keogh, 2004).
The window size was set to 100 which appears to be sufficient to capture a reasonable level
of detail in the lifetime change in otolith elemental concentrations. The best number of
clusters was evaluated using the cvi function from dtwclust package which computes
several cluster validity indices (Sard-Espinosa, 2017). For univariate analysis, 4 was the
number of clusters that had the highest consensus among different indices. For multivariate

analysis, no consensus was found between the indices, so we visually assessed the quality
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of the clustering solutions and determined that 4 was the most appropriate number of
clusters. The Sr and Ba profiles corresponding to each cluster identified by time series
clustering were plotted using gglplot2 (v3.3.3; Wickham, 2016) for visualization. A loess

smoothing curve was added using geom_smooth to show the overall trend of Sr and Ba

concentrations for each cluster.
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Supplementary Figure 2.2: Sr and Ba concentrations from otolith core to edge of the four
clusters identified from multivariate time series clustering.
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Supplementary Figure 2.3: Proportion per sampling site of the 4 clusters identified from
multivariate time series clustering analysis of Sr and Ba otolith profiles.

2.6 RESULTS

2.6.1  Natal fingerprints

Unsupervised RF clustering based on otolith core concentrations of Li, Na, Mn, Sr
and Ba discriminated two natal fingerprints in GSL redfish, with significant differences in
multi-elemental concentrations (MANOVA, Pillai's trace statistic = 0.56, F = 35.38, df =
1, p <0.0001). The elemental fingerprint of source 1 had higher concentrations of Li, Na,
Sr, and Ba and lower concentrations of Mn compared to the elemental fingerprint of source
2 (Figure 2.2A). Individuals from both sources were captured at all sampling sites (Figure
2.2B). However, the dominant source varied among the different sectors of the GSL
system. The contribution of source 1 was lowest in the Saguenay fjord (16.7%) and
increased from the Western Gulf (35.7%) to the North East Gulf (58.8%). On the opposite,
the contribution of source 2 was lowest in the North East Gulf (41.2%) and increased

westward to be strongly dominant within the Saguenay fjord (83.3%).
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Figure 2.2: A) Boxplot of otolith core concentrations in Li, Na, Mn, Sr and Ba (ppm) from
the two putative natal sources identified by unsupervised RF clustering analysis. B) Pie
charts showing the percentage contribution of the putative natal sources in each capture
sector.

2.6.2 Time series clustering analysis of Sr profiles

Time series clustering of Sr profiles revealed 3 distinct patterns in otolith core to edge
transects that were grouped in 3 clusters (Figure 2.3A). Cluster 1 consisted of individuals
with a distinct peak in Sr concentrations located approximately 500 um from the otolith
core. After this peak, Sr concentrations remained stable throughout life and did not exceed
2500 ppm. This first cluster only represented 13% of all analyzed GSL redfish individuals
(Figure 2.3B). Individuals from cluster 2 had lower Sr concentrations during early life
stages, with no common peak identified among individuals in the first part of the transect.
Beyond 1000 um from the otolith core, Sr concentrations progressively increased with age,
reaching 3000 ppm at the end of the transect. This second cluster was prevalent in the
population, representing 47.5% of the sampled individuals. Individuals from cluster 3

showed a peak in strontium concentrations in the first part of the profile, which could
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exceed 3000 ppm in some individuals. In the second part of the profile, Sr concentrations

increased gradually. Cluster 3 represented 39% of all redfish analyzed.

A spatial structure emerged from the distribution of the 3 identified clusters in the
different sampling locations. Redfish caught in the Saguenay Fjord exhibited only the Sr
pattern of cluster 1 (Figure 2.4), a cluster that was found only in 7 individuals caught in
Gulf sectors. For individuals captured in the Gulf sectors, Sr concentrations tended to
increase with ontogeny, cluster 3 was however more prevalent in the Laurentian Channel,

and cluster 2 was dominant in the North East Gulf and Cabot Strait sectors.

The contribution of the putative natal sources was different among the three Sr
clusters. Cluster 1, which was typically found in the Saguenay Fjord and the Western Gulf
sector, mainly originated from source 2 (84.2% from source 2 against 15.8% from source
1) (Table 2.2). Source 2 was also the predominant source contributing to cluster 2, which
dominated in the North East Gulf sector (67.2% from Source 2 against 32.8% from Source
1). Cluster 3, which was found in all GSL sectors, but especially in the Laurentian Channel,

originated mainly from source 1 (70.9% from Source 1 versus 29.1% from Source 2).
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Figure 2.3: A) Sr concentrations from otolith core to edge of the three clusters identified

from univariate time series clustering of Sr profiles. B) Proportion (%) of each cluster in
the GSL redfish population.
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Figure 2.4: Proportion per sampling site of the 3 clusters identified from univariate time
series clustering analysis of Sr otolith profiles. The size of the pie is proportional to the
number of individuals sampled for each station (3 to 12 individuals).

Table 2.2: Natal sources contribution (%) to clusters identified from time series clustering

analysis of Sr and Ba otolith profiles.

Chemical profile Source 1 Source 2
Strontium
Cluster 1 15.8 % 84.2 %
Cluster 2 32.8% 67.2 %
Cluster 3 70.9 % 29.1 %
Barium
Cluster 1 45.6 % 54.4 %
Cluster 2 66.7 % 33.3%
Cluster 3 29.2 % 70.8 %
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2.6.3 Time series clustering analysis of Ba profiles

Time series clustering of Ba profiles revealed three distinct patterns in otolith core to
edge transects (Figure 2.5A). Cluster 1 consisted of individuals with the lowest Ba
concentrations along the otolith transect, with values not exceeding 10 ppm. This cluster
was observed in 40.4% of the sampled individuals (Figure 2.5B). Cluster 2 represented
individuals with strong consecutive peaks of Ba concentrations in the last two-thirds of the
otolith transects. This unique profile was found in 34.1% of the sampled individuals. The
remaining 25.5% of the individuals were assigned to group 3, characterized by a first Ba

peak around ca. 500 um, followed by several irregular peaks up the otolith edge.

By looking at the spatial distribution of the three Ba clusters, we found that Ba cluster
2 was exclusive to the Central and North East Gulf sectors. Clusters 1 and 3 were found
throughout the entire study area, although the Western Gulf sector was dominated by

cluster 1.

Both presumed natal sources contributed to all three Ba clusters (Table 2.2). A slight
dominance of source 2 was found for individuals in cluster 1 (54.4% for source 1 versus
45.6% for source 2), while source 1 contributed more significantly to cluster 2 (66.7 % for
source 1 versus 33.3% for source 2), and source 2 to cluster 3 (70.8% for source 2 versus.

29.2% for source 1).
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Figure 2.5: A) Ba concentrations from otolith core to edge of the three clusters identified

from univariate time series clustering of Ba profiles. B) Proportion (%) of each cluster in
the GSL redfish population.

2.7 DISCUSSION
2.7.1  Connectivity patterns

Determining the natal origin of post-settled individuals is a critical aspect of
understanding connectivity processes as it provides an estimation of dispersal and
migration patterns (Thorrold et al., 2001; Standish et al., 2008; Miller & Shanks, 2004).
However, this task poses significant challenges in slow-growing, long-lived and
spasmodically recruiting species such as redfish. Typically, natal origin identification relies
on the assignment of core elemental fingerprints from juveniles of unknown origin to a
reference collection of otolith fingerprints from larvae captured in known geographic

locations (Gillanders, 2002a; Thresher, 1999). Therefore, it is recommended to conduct
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cohort-specific assignments given that elemental fingerprints rarely remain stable over
time (Elsdon et al., 2008). The slow growth of the species makes it difficult to track cohorts
over time, as there is a significant time lag between the larval and juvenile stages (Campana
et al., 1990). In the absence of ichthyoplankton surveys, preventing us from assembling a
reference collection of otolith fingerprints from redfish larvae, connectivity patterns in
GSL redfish were inferred from (1) the analysis of the spatial distribution of the putative
distinct natal sources to post-settled habitat (2) the clusters of Sr and Ba otolith profiles,

and (3) the analysis of the contribution of the putative natal sources to the clusters.

As previously shown in Coussau et al. (2023) study, clustering of redfish otolith cores
revealed two distinct multi-elemental fingerprints that were characteristic of either oceanic
(warmer, saltier, and more oxygenated waters) or estuarine water masses (less saline and
more hypoxic waters). From this observation and the established genomic structure of
redfish population in the GSL (Benestan et al., 2020), we hypothesized the existence of
two distinct natal sources in the GSL redfish population (Coussau et al. 2023). The variable
contribution of the sources between the eastern and western sectors of the GSL was
indicative of some spatial structure in connectivity patterns between larval and post-settled
habitats. This was particularly evident in the western part of redfish distribution, where we
observed the almost exclusive contribution of Source 2 to the Saguenay Fjord. The
contribution of both sources to all gulf sites demonstrated the importance of larval transport

in the observed connectivity patterns.

The contribution of the putative sources to the different clusters provided a more
detailed estimate of the connectivity patterns. Focusing on the western part of the study
region, the significant contribution of the estuarine source 2 to Sr cluster 1, which was the
only Sr cluster found in the Saguenay Fjord, supports the hypothesis that a portion of the
population is structured and exhibits a post-settlement sedentary behavior. There was a
similar observation of restricted movement patterns in the east of the GSL where the Ba
cluster 2, which was exclusive to the Western and Central Gulf sectors, mainly comes from
the marine Source 1. The contribution of the putative natal sources 1 and 2 to Sr clusters 2
and 3, as well as to Ba clusters 1 and 3, however, suggests the existence of an important

connectivity among western and eastern GSL.
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At the larval stage, connectivity can result from both passive larval dispersal driven
by external forces such as water currents, and active navigation (Cowen & Sponaugle,
2009; Kingsford et al., 2002). In later life stages, connectivity results from the active
movement of juveniles and adults motivated by intrinsic and extrinsic factors such as
habitat, food availability, or mating (Secor, 2015). In GSL redfish, the spatial restriction of
a natal source may indicate the existence of barriers to larval dispersal and/or a flow regime
that concentrates larvae in a specific area. Moreover, the spatial restriction of some otolith
profile clusters, representing the entire life history of an individual, may indicate both
limited larval drift and limited movement of juveniles. The interactions between the
currents regime in the GSL system, influencing the distribution of planktonic species (e.g.
Sourisseau et al., 2006), and enhanced mobility of redfish larvae (Kashef et al., 2014)
would explain both the retention and the long-distance dispersal processes contributing to

the observed spatial distribution of both the natal source and the otolith profile clusters.

Connectivity via the larval stage was also proposed as the most probable
explanation to explain the presence of the GSL ecotype in redfish from the Newfoundland
Northeast coast and Labrador shelf (Benestan et al., 2020). Then, as redfish grow and shift
to a more demersal distribution (Atkinson, 1984; Templeman, 1959; Gascon, 2003; Senay
et al., 2021), it is probable that individuals become less mobile and that their distribution
becomes more structured. The presence of groups of redfish that may have maintained
some degree of segregation throughout their lives was also highlighted by significant
differences in whole otolith fingerprints (Campana et al., 2007). The improved resolution
provided by the analysis of core to edge otolith profiles to examine connectivity within the

GSL redfish population shows evidence of population structuring from the early life stage.

2.7.2  Diversity of life history strategies

Contingents in fish populations are typically identified as groups of individuals that
exhibit similar migratory behaviors between freshwater, brackish, and marine habitats
(Walther & Limburg, 2012). In contrast to anadromous and catadromous migration,

oceanodromous migration strategies have been poorly studied (Secor, 2015). In particular,

96



the migration of deep-water marine species has received limited attention (Campana et al.,
2007). Despite the potential of in situ tagging to overcome the fatal barotrauma suffered
by individuals when brought to the surface, very low tag recapture rates remain a
significant limitation precluding us from studying redfish movements (Sigurdsson et al.,
2006). For this reason, otolith chemical analysis and survey catches remain the most
appropriate methods for tracking the movements of deep-sea species like redfish (Campana

et al., 2007; Coussau et al., 2023).

The present study identified groups of individuals exhibiting similar patterns of
elemental concentrations in otolith profiles indicating shared movement and/or exposure
to similar environmental conditions, and/or physiological similarities. Specifically, the
exclusive occurrence of some otolith profile clusters to certain capture sectors provides
reasonable evidence for similar habitat use and movement patterns among individuals (i.e.,

possible contingents).

Except for redfish caught in the Saguenay Fjord, all Gulf individuals showed a
significant increase in Sr concentration from otolith core to edge. Although physiological
control on Sr incorporation into the otolith structure cannot be excluded (especially for
marine species Brown Severin, 2009; Sturrock et al., 2015), we argue that the increase in
Sr concentrations was most likely attributable to the transition of redfish toward the
demersal habitat (Atkinson, 1984; Gascon, 2003; Senay et al., 2021), characterized by
saltier and warmer waters (Coussau et al., 2023). All individuals caught in the Saguenay
Fjord however were clustered together and exhibited lower and stable Sr concentrations
throughout their life. This observation suggests that individuals from the Saguenay fjord
experienced different environmental conditions than the deeper channels of the GSL (e.g.,
lower temperature and salinity) for most of their life. This supports the hypothesis of early
recruitment of redfish into the Saguenay sink population based on juvenile immigration
from the St. Lawrence estuary (Sirois et al., 2009; Bui et al., 2012), which is further
strengthened by the observation of individuals from the strong 2011 year-class in the

Saguenay two years after their appearance in the Gulf (Gauthier et al., 2019).

The presence of contingents in redfish population is also supported by the

concentration of Ba cluster 2 individuals in the Esquiman Channel and the deepest part of
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the Laurentian Channel, not exceeding the Gaspé Peninsula. From this observation, we
hypothesized that the typical increase in Ba concentrations in the second part of the otolith
transect (i.e., late juvenile stage) was probably related to environmental concentrations
rather than physiological and/or ontogenetic effects on otolith elemental incorporation.
This is supported by extensive literature indicating that otolith Ba concentrations closely
reflect ambient Ba concentrations and bioavailability in the environment (e.g., Bath et al.
2000; Hiissy et al., 2020 and references therein). We also excluded the possible effect of
sexual maturation on the increase in the rate of Ba incorporation in redfish otoliths, given
that the peaks started at about 1200 pm from the otolith core, corresponding to
approximately 3 years of age and a size of 14 cm (Coussau et al., 2024 submitted.). Sexual
maturity of redfish is however reached later, at sizes of 18.1 cm and 19.2 cm for males and

females respectively (DFO, 2022; Brul¢ et al., 2024).

Although we were unable to verify the following hypothesis, the very distinct
patterns in elemental concentrations observed in individuals belonging to Ba cluster 2 may
indicate Sebastes mentella winter outmigration from the Gulf. This behavior has been
previously identified from whole otolith dissolution analysis (Campana et al., 2007). The
consecutive high peaks in Ba concentrations (Supplementary Figure 2.4) would represent
a southeastward movement of individuals, following the observed west-east gradient in
barium concentration in the Laurentian Channel (Coussau et al., 2023; Bassi et al., 2023a).
This gradient likely extends beyond Cabot Strait, with the highest Ba concentrations found
in otoliths of individuals captured toward the mouth of the Laurentian channel (Campana
et al., 2007). To confirm our hypothesis and verify that this seasonal migration outside of
the Gulf in winter still exists we suggest (1) creating a collection of reference fingerprints
by sampling GSL redfish in summer with wide spatial coverage, and extracting otolith edge
fingerprints (i.e. a proxy for sampling location), (2) conduct winter sampling in the
presumed winter aggregation area, and extract the fingerprint of the increment formed
during the previous summer, and (3) determine the location during the previous summer of
individuals sampled in winter by assigning their unknown fingerprint to the reference

summer collection.
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The present study constitutes the first one to use the high resolution provided by core
to edge otolith profile analysis in the slow-growing and long-lived species Sebastes
mentella to improve our understanding of GSL population connectivity on an ecological
timescale. The application of time series clustering to otolith elemental profiles allows a
parsimonious interpretation of the diversity of movement behavior in redfish. This
information is of great importance for the effective management and conservation of the

redfish.
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CHAPITRE 3 : DETERMINANTS DE LA CROISSANCE CHEZ LES FORTES
COHORTES DE LA POPULATION DE SEBASTE ATLANTIQUE (SEBASTES
MENTELLA) DU GOLFE DU SAINT-LAURENT REVELES A PARTIR DES
CHRONOLOGIES DE CROISSANCE BASEES SUR LES
ACCROISSEMENTS ANNUELS DES OTOLITHES

3.1 RESUME

Le cas du sébaste Atlantique (Sebastes mentella) dans le golfe du Saint-Laurent
(GSL) est un exemple marquant des fluctuations annuelles drastiques de la force du
recrutement, caractéristique des stocks au recrutement spasmodique. Apres trois décennies
de faible abondance, 1'émergence de trois fortes classes d'age consécutives en 2011-2013 a
conduit & une augmentation sans précédent de la biomasse. Chez les stocks spasmodiques
tels que le sébaste du GSL, les fortes classes d'age soutiennent a la fois la biomasse et les
captures pendant plusieurs décennies. Il est donc essentiel de mieux comprendre la
dynamique de croissance de ces cohortes. Dans la présente étude, nous avons reconstruit
les taux de croissance annuels du sébaste en utilisant une chronologie basée sur les
accroissements annuels des otolithes et avons ainsi étudié les facteurs responsables de la
variation dans la croissance chez les fortes classes d'dge du début des années 2010 et du
début des années 1980. La biomasse du stock a été identifiée comme le principal facteur
extrinséque qui influence la croissance du sébaste, ce qui suggere d’intenses pressions de
compétition pour la nourriture lorsque la densité d’individus conspécifiques est élevée. Le
réchauffement des eaux profondes dans le GSL, ou les sébastes adultes s'installent, était
positivement corrélé avec la croissance individuelle. Cependant, le réchauffement récent
de la couche intermédiaire froide (CIL) présentait une corrélation négative avec la
croissance du sébaste, probablement liée a la réduction de I'habitat que cette masse d'eau
fournit a diverses especes d’eau froide dont se nourrit le sébaste, plutot qu'a un effet direct
de la température. La reconstruction des trajectoires de croissance annuelle du sébaste, de
la naissance a la capture, a souligné I'importance des effets de report dans le potentiel de

croissance des fortes classes d'age. Ce travail a offert un premier aper¢u important des
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facteurs responsables de la variation de la croissance dans le stock de sébaste du GSL au
recrutement spasmodique et a exploré les conséquences a moyen terme des pressions

dépendantes de la densité sur les parameétres biologiques de la population.

Mots-clés : Otolithe, accroissement annuel, densité-dépendance, croissance,

modeles a effets mixte, golfe du Saint-Laurent.

Cet article intitulé « Drivers of growth in strong year-classes of the Deepwater
redfish (Sebastes mentella) population from the Gulf of St. Lawrence derived from otolith
increment-based growth chronologies », a été soumis pour publication dans la revue
Journal of Fish Biology. Cet article a été rédigé en collaboration avec les professeurs
Dominique Robert, Olivier Morissette et Pascal Sirois. En tant que premier auteur, j’ai
contribué a la préparation des coupes d’otolithes, 1’estimation de 1’dge des individus et de
la croissance annuelle & partir du dénombrement des accroissements annuels et de la
mesure de leur largeur. J’ai également réalisé les analyses statistiques, 1’interprétation des
résultats, et rédigé la premiere version du manuscrit. Tous les auteurs ont contribué au
développement du projet et a la conception de ses objectifs. Olivier Morissette, Dominique
Robert et Pascal Sirois ont contribué¢ a I’interprétation des résultats et ont participé au

processus de révision de I’article.

Ces travaux ont été présentés lors du 7¢h Otolith Symposium qui avait lieu a Vina del

Mar (Chili) du 9 au 13 octobre 2023.

Les résultats de cette recherche ont également fait I’objet d’un article de vulgarisation
scientifique intitulé « L otolithe, un outil important pour mesurer la croissance du sébaste
apres son grand retour dans le golfe du Saint-Laurent », paru dans la revue Péche Impact,

en mars 2024.
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3.2 DRIVERS OF GROWTH IN STRONG YEAR CLASSES OF THE DEEPWATER REDFISH
(SEBASTES MENTELLA) POPULATION FROM THE GULF OF ST. LAWRENCE DERIVED
FROM OTOLITH INCREMENT-BASED GROWTH CHRONOLOGIES
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3.3 ABSTRACT

The case of the Deepwater redfish (Sebastes mentella) in the Gulf of St. Lawrence,
(GSL) is a compelling example of drastic fluctuations in annual recruitment strength,
characteristic of spasmodic stocks. After three decades of low abundance the emergence
of three consecutive strong year-classes in 2011-2013 resulted in an unprecedented
increase in biomass. In spasmodic stocks such as GSL redfish, strong year classes sustain
both the biomass and catch for decades. Therefore, understanding the growth dynamics of
these cohorts is essential. In the present study, we reconstructed the annual growth rates of
redfish using otolith increment-based annual chronology and investigated the drivers of
growth variation in redfish strong year classes of the early 2010s and early1980s. Stock
biomass was identified as the main extrinsic driver of redfish growth, suggesting intense
competition for food at high conspecific density. Warming of deep waters in the GSL,
where adult redfish settle, positively correlated with individual growth. However, recent
warming of the cold intermediate layer showed a negative correlation with redfish growth,
likely related to the shrinking of the habitat this water mass provides for various redfish
cold-water prey, rather than to a direct effect of temperature. Reconstruction of redfish
annual growth trajectories from birth to capture emphasized the importance of carryover
effects in the growth potential of strong year classes. This work provided an important first
outlook of the factors driving growth variation in GSL redfish spasmodic stock and
explored mid-term consequences of density-dependent pressures on biological parameters

of the population.

Keywords: Otolith, annual increment, density-dependence, growth, mixed-effect

models, Gulf of St. Lawrence.
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3.4 INTRODUCTION

The causes and consequences of fluctuations in the size of marine fish populations
have extensively been investigated by fish biologists to develop sustainable exploitation
strategies in the context of the acceleration of global environmental changes. The main
factors driving these fluctuations are environmental and demographic, either operating
alone or in combination, with their effects often amplified by fishing pressure (Shelton &
Mangel, 2011; van der Sleen et al., 2018). In the context of ongoing global change,
temperature has received the most attention across diverse species, developmental stages,
and ecosystems (Parmesan & Yohe, 2003; Poloczanska et al., 2013). Evidence shows that
temperature changes have significant impacts on fish populations. First, by altering fish
vital rates such as growth, maturation, sexual investment, and survival through direct
effects on physiological and metabolic processes (Fry 1971; Little et al., 2022).
Additionally, temperature changes affect species abundance and distribution (Campana et
al., 2020), prey community composition (Perry et al., 2005), and trophic interactions
(Edward & Richardson 2004; Durant et al., 2019). Density-dependent survival and growth
are other important mechanisms regulating the size of fish populations through a stock-
recruitment relationship for pre-recruits (Ricker, 1954; Beverton and Holt, 1957; Pepin,
2015) or food competition for the post-recruit (Lorenzen & Enberg, 2002).

Density-dependence effects on growth can be particularly strong in slow-growing
and long-lived fish species characterized by spasmodic recruitment (Caddy & Gulland,
1983; Norse et al., 2012; Licandeo et al., 2020). In these species, the rare occurrence of
strong year classes is generally linked to relatively slow growth due to compensatory
density-dependence (Rose et al., 2001; Saborido-Rey et al., 2004; Whitten et al., 2013)
resulting from reduced feeding success under strong competition for food at high
conspecific density (Andersen et al., 2017; Smith and Reay, 1991). These stocks are
inherently vulnerable to sudden decline even in the absence of fishing pressure (Caddy &
Gulland, 1983), so that understanding the drivers of growth is essential to develop
management strategies that prevent the risk of overfishing strong year classes (Licandeo et

al., 2020).
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Length and age data form the basis of our understanding of fish population
fluctuations in abundance, age structure, or demographic parameters (e.g., growth and
mortality rates). Fish length and age data are routinely obtained from hard parts such as fin
rays, scales, and especially from otoliths. These calcified structures have the property of
growing continuously over the life of the fish in correlation with somatic growth. Otoliths
form growth increments with an annual periodicity that allows precise age estimation of
the fish (Casselman, 1987; Campana, 2001). The annual increments of the otoliths have
also been used to back-calculate individual size at earlier ages, allowing the reconstruction
of past growth trajectories of fish (Francis, 1990). Back-calculation methods have the
advantage of providing growth information on early life stages that may be
underrepresented due to sampling constraints (Vigliola and Meekan, 2009). Fitting growth
models (e.g., von Bertalanffy) to length-at-age data allows for comparative analysis of
growth parameters among regions, populations, sex or cohorts (Saborido-Rey et al., 2004;
Campana et al., 2016), and the identification of growth drivers at the population level
(Sinclair et al., 2002; Brunel & Dickey-Collas, 2010).

The analysis of individual-level variation in fish growth through linear mixed-effect
models is an approach that complements studies on population-level response to
environmental change. This approach allows the width of a given annual increment to be
analyzed as a function of individual intrinsic factors (i.e., sex and age), and extrinsic factors
(i.e., physico-chemical parameters, intra- and interspecific interactions) that occur at the
time of its formation (Weisberg et al., 2010; Morrongiello & Thresher, 2015). The
approach of biochronology through linear mixed-effects models constitutes a valuable tool
for estimating variation in fish growth and its underlying causes, over century-long
(Denechaud et al., 2020; Smolinski et al., 2020) or shorter periods (van der Sleen et al.,
2018).

In the Gulf of St. Lawrence (GSL), Canada, significant modifications in
environmental conditions and ecosystem structure have occurred over the last decades. The
GSL is characterized by rising temperatures and increasing bottom layer hypoxia,
attributable to the decrease of cold and oxygen-rich Labrador Current water (LCW) inflow
in favor of the warm, oxygen-poor Gulf Stream water entering the GSL through Cabot

Strait (Blais et al., 2021, Galbraith et al., 2021). These environmental changes have resulted
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in an alteration in species composition characterized by the collapse or resurgence of
several exploited fish stocks (DFO, 2021; Senay et al., 2021; Bourdages et al., 2022). The
case of Deepwater redfish (Sebastes mentella) is a compelling example of drastic
fluctuations in the biomass of fish populations in the GSL. This long-lived, late-maturing
species (reaching maturity around age 10, Gascon, 2003 and living up to 75 years,
Campana, 1990), is characterized by spasmodic recruitment, with stock biomass supported
by strong year classes produced decades apart (Caddy and Gulland, 1983). In the GSL
stock, the strong year classes from the early 1980s supported the fishery captures until a
moratorium was declared in 1995. Following nearly three decades of low abundance, the
GSL stock is now experiencing a massive recovery due to unprecedentedly high
recruitment events in 2011-2013, estimated to be five times stronger than those in the early
1980s. This remarkable resurgence has led to the announcement of the reopening of the
commercial fishery in 2024. Given the spasmodic nature of the recruitment of redfish,
strong year classes are central to both GSL population resilience and persistence. The
sustainability of the fishery thus also relies heavily on strong year classes, emphasizing the
importance to understand the drivers of growth variation before exploitation. In addition,
the 1980s and 2010s year classes emerged under contrasting oceanographic and ecological
constraints, offering a unique opportunity to understand the drivers of growth.

In the present study, otoliths were used as annual growth recorders to investigate
changes in population-level and individual-level growth in GSL redfish by focusing on the
strong year classes of the early 1980s and early 2010s. First, length-at-age was back-
calculated from individuals born in these periods to test the hypothesis that the
exceptionally strong year classes from the early 2010s experienced growth reduction due
to density-dependent pressures. Second, we built a chronology of otolith annual increment
width and designed mixed-effects models to partition the impact of intrinsic and extrinsic
drivers of redfish growth variation. Emphasis was placed on testing the hypothesis of

density-dependent and temperature control.
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3.5 MATERIAL AND METHODS

3.5.1 Sample collection

The present study specifically targeted the last two strong recruitment events (1980-
1981 and 2011-2013) in Sebastes mentella, one of the two Sebastes species that compose
the redfish stock of the GSL. The Atlantic redfish, Sebastes mentella, and the Acadian
redfish, Sebastes fasciatus, presents almost indistinguishable morphologies and have
historically been exploited and managed without differentiation (DFO, 2022). Following
exceptional recruitment in 2011-2013, S. mentella largely dominates the GSL stock with
an estimated biomass reaching 3.2 million tons, representing more than 80% of the total
demersal biomass estimated by Fisheries and Ocean Canada (DFO) (Senay et al., 2021;
DFO, 2022). Redfish sampling was carried out in the northern GSL during the annual
multidisciplinary scientific bottom-trawl survey conducted every summer since 1984 by
DFO (Bourdages et al., 2003). The early 1980-1981 year classes were sampled during the
summer of 1987 by bottom trawl survey aboard the MV Lady Hammond using a Western
ITA bottom trawl. The 2011-2013 year classes were sampled during the 2016 and 2018
summers on board the CCGS Teleost equipped with a Campelen 1800 bottom trawl.
Individuals from strong year classes were targeted at sizes ranging between 19-24 cm (age
6-7 years) and 16-23 cm (age 5-7 years) respectively for the early 1980s and 2010s cohorts.
Sex was determined, and immature fish were excluded from the assessment of growth
drivers to minimize the potential effects of maturation on somatic growth. Anal fin rays
were counted to differentiate S. mentella from S. fasciatus within the dataset (Senay et al.,
2022). In the absence of genetic identification, the number of anal fin rays remains the
main criterion used by DFO to differentiate the two species (anal fin rays > 8 for S. mentella
and < 7 for S. fasciatus). However, this species identification technique still has a non-
negligible bias compared to genetic identification (e.g., malate dehydrogenase locus
(MDH-A*), estimated at more than 10% (Senay et al., 2022), and we thus cannot exclude
the possibility that individuals of S. fasciatus were included in the analysis. A total of 384
individuals (102 from the 1980s and 282 from the 2010s) were assigned to S. mentella and
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considered for population growth parameters estimation and the analysis of growth drivers

in redfish population from the GSL.

3.5.2 Ethical statement

Ethical review and approval was not required because the study was conducted in the

field using animals killed during DFO scientific surveys.

3.5.3 Otolith preparation

Redfish right sagittal otoliths were extracted, cleaned of organic tissues, rinsed and
dried under a laminar flow flume hood before being embedded in epoxy resin (in a 4:1 ratio
of Miapoxy 100 and Miapoxy 95, Freeman, OH, USA). Otoliths were transversely
sectioned (600 um thick section on average) through the core with a slow-speed diamond-
bladed saw (IsoMet saw; Buehler, IL, USA) using ultrapure water as coolant and lubricant.
Transverse sections were polished with 3 grades of aluminum oxide polishing (1200-pm
grade, 3M™) and lapping films (1- and 5-um grade, 3M™) and mounted on petrographic
slides with thermoplastic glue (Crystalbond™ 509; Aremco™ products, NY, USA).

3.54  Age estimation and growth measurements

Seasonal formation of annuli has previously been validated in Sebastes mentella
(Campana et al., 1990; Nedreaas, 1990). In the present study, redfish age estimations were
made from otolith transverse section photographs taken under reflected light with a Leica®
M125C stereomicroscope coupled with the Leica MC 170 HD-A microscope camera. An
annual increment was defined as the succession of a translucent growth zone and an opaque
growth zone corresponding to alternated periods of slow and rapid growth. We proceeded
by first measuring the otolith radius at capture and placing reading marks on the external

border of each opaque zone. Measurement of increment widths was made on the ventral
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axis of the otolith, from the core to its edge. The Image] software (Schneider et al., 2012)
and the Object] plugin (https://sils.fnwi.uva.nl/bcb/objectj/) were used to annotate the

photographs and take the measurements. The use of otolith increment width as a proxy for
somatic growth in redfish from the GSL was confirmed by the correlation of otolith radius

with fish length (Supplementary Figure 3.1).
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Supplementary Figure 3.1: Relationship between otolith radius and fork length in redfish
(Sebastes sp.) from the Gulf of St. Lawrence.

3.5.5 Back-calculated growth

The back-calculation of individual length at age was performed based on the scale
proportional hypothesis (SPH) that was considered the best fitting model. This evaluation
was based on a visual inspection of the general shape of the curve. We also compared the

length at age estimations to other models, including the Dahl-Lea, Fraser-Lee, and the body
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proportional hypothesis (Ogle, 2013a). The equation of the SPH model (Francis, 1990) is
the following:

(1) Li=S;/S.(L+ a/b)— a/b

Where L. and S. respectively represent the length of the fish and the radius of the
calcified structure at the time of capture. L; and S; represent the length of the fish and the

radius at age i on the calcified structure. The intercept —% passes through each observed

(Sc, Lc) pOint.

3.5.6 Von Bertalanffy growth parameter estimation

To compare growth rates between individuals from the 1980s and the 2010s, a Von
Bertalanffy growth model (VB) was fitted to the back-calculated length at age data, which
is typically applied to redfish growth data (Stransky et al, 2005; Campana et al., 2016). For
this, we used the 'S4 R package (Ogle et al., 2023). The process first aimed to find the
starting values (Linf, K and to) with the Ford and Walford method (vbStarts function). The
parameters and their confidence intervals were then estimated from a bootstrap procedure
(nslBoot function, 999 iterations). We also calculated the omega coefficient o, calculated
as ® = k*Linr, which is considered a good representation of the early life growth rate
(mm*yr') near to (Galluci and Quinn, 1979). Differences in the parameters of the VB
growth model between the periods were tested by computing Akaike Information Crite-
rion (AICc) to determine the best fitted model following the approach outlined by Ogle
(2013b). A general model which includes separate parameter estimates for individuals from
the 1980s and 2010s year classes was compared with several other models that assume
common parameters between the two periods (Supplementary Table 3.1). It is worth
noting that the limited size range of the captured individuals may lead to an
underestimation of the Linr parameter. However, because we are considering individuals of
similar size between the early 1980s and 2010s year classes, the comparison of the VB

growth parameter between the two periods is not affected by the limited size range.
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Supplementary Table 1: Von bertalanfty growth model comparison between periods.
AlCc values are compared between a general model, which includes separate parameter
estimates for individuals from the 1980s and 2010s year classes, and models that assume
common parameters for both periods. The best-fitting model indicated by the lowest
AlCc value (AICc = 0) is highlighted in bold.

Model Formula df AIC

Mvbgen Length ~ Linf[period] * (1 - exp(-K * (Age - tO[period]))) 7 17151.07
Mvbl Length ~ Linf * (1 - exp(-K[period] * (Age - tO[period]))) 6 17150.99
Mvb2 Length ~ Linf]period] * (1 - exp(-K * (Age - tO[period]))) 6 17149.13
Mvb3 Length ~ Linf[period] * (1 - exp(-K[period] * (Age - t0))) 6 17149.36
Mvb4 Length ~ Linf * (1 - exp(-K * (Age - tO[period]))) 5 17206.89
Mvb5 Length ~ Linf * (1 - exp(-K[period] * (Age - t0))) 5 17155.49
Mvb6 Length ~ Linf[period] * (1 - exp(-K * (Age - t0))) 5 17147.57
Mvbcom Length ~ Linf * (1 - exp(-K * (Age - t0))) 4 17275.63

3.5.7  Selection of predictors for mixed-effects models

The intrinsic and extrinsic parameters considered as explanatory factors for redfish
growth variation, here represented by variation in otolith increment width are represented
in Table 3.1. Intrinsic variables comprise age at increment formation (Age), age-at-capture
(AAC) and sex (Sex). We also considered the variable FishID which is a unique identifier
assigned to each individual. Year of increment formation (Year) and year-class (Cohort)
were also implemented in the analysis.

The extrinsic drivers were environmental, either physico-chemical (i.e., water
temperature, dissolved oxygen concentration and temperature of the cold intermediate
water layer CIL), demographic (e.g., redfish Sebastes spp. biomass) or biological (e.g.,
redfish prey abundance or biomass).

The average annual temperature for different layers was obtained from the DFO
annual research document on physical oceanographic conditions in the Gulf of St.
Lawrence (Galbraith et al., 2021). Because redfish migrate to deeper waters as they grow

(Atkinson, 1984; Gascon, 2003; Senay et al., 2021), we considered four temperature
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parameters: sea surface temperature and temperatures at three different depths (150, 200,
and 300 m).

We also tested the annual average temperature and volume of the cold intermediate
water layer also obtained from the DFO annual research document on physical
oceanographic conditions in the Gulf of St. Lawrence (Galbraith et al., 2021). The CIL is
a < 1°C water layer found in the GSL at a depth interval ranging between 30 and 120 m,
which results from the melting of the winter ice cover (Gilbert and Pettigrew, 1997). The
CIL temperature is likely to have an impact on the survival of redfish larvae that must
migrate through the CIL during their development (Gascon, 2003; Burns, 2022). The
volume and thermal properties of the CIL are also suspected of playing a role in
zooplankton abundance and phenology (Blais et al., 2021).

The last environmental parameter tested was the annual average concentration of
dissolved oxygen in the deep layer of the GSL (300 m depth) obtained from the DFO
annual research document on chemical and biological oceanographic conditions in the
Estuary and Gulf of St. Lawrence (Blais et al., 2021). Dissolved oxygen depletion in the
deep water of the Estuary and Gulf of St. Lawrence has been exacerbated in recent decades,
with some areas that have been identified as hypoxic (Blais et al., 2021). This phenomenon
is recognized to have a negative impact on several species of fish and invertebrates of the
GSL ecosystem (e.g., negative impact on Greenland halibut metabolism, Pillet et al., 2016;
loss of habitat for the Northern shrimp, Bourdages et al., 2022).

We investigated the potential density-dependent effect on growth by integrating the
demographic parameter of the total biomass of redfish (Sebastes spp.) (considering both
mature and immature fish), obtained from the DFO redfish stock assessment document
(DFO, 2022). Including biomass from both mature and immature fish allows us to account
for the density-dependent effects on growth resulting from cannibalism of larger redfish
(exceeding 30 cm) towards smaller redfish in addition to intraspecific competition for
resources.

Finally, to test the influence of prey abundance on growth, we considered the
abundance (individuals*m2) of two copepod species, Calanus finmarchicus and Calanus
hyperboreus, as well as the biomass (kg*km?) of the northern shrimp, Pandalus borealis,

as they represent the main prey for small (<20 cm) and larger redfish (>20 cm), respectively
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(Brown-Vuillemin et al., 2022, 2023). Copepod and shrimp abundance data were obtained
from Blais et al. (2021) and Bourdages et al. (2022), respectively. It should be noted that
although redfish can be cannibalistic, we did not consider redfish biomass as a proxy for
prey abundance since cannibalism only occurs in large redfish (>30 cm), which are not
considered in the present study. The time series of environmental parameters tested in the

mixed-effect models are represented in Supplementary Figures 3.2 and 3.3.
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Table 3.1: Description and data range of parameters used in the mixed-effects model design for the analysis of GSL redfish (Sebastes

sp.) growth.

Parameter Description Variable type Data-range

Increment Width of increment (um) Response 1982-1987 and 2013-2018
FishID Unique identifier number Random

Year class Group of individuals born the same spawning season Random

Year Year of increment formation Random

Age Age at increment formation Fixed, random

AAC Age at capture Fixed

Sex Sex of the individual Fixed

SST May to November average sea surface temperature (°C) Fixed 1982-1987 and 2013-2018
T 300 300m depth temperature (°C) Fixed 1982-1987 and 2013-2018
T 200 200m depth temperature (°C) Fixed 1982-1987 and 2013-2018
T 150 150m depth temperature (°C) Fixed 1982-1987 and 2013-2018
CIL T Cold Intermediate Layer temperature (°C) Fixed 1982-1987 and 2013-2018
CIL V Cold Intermediate Layer volume (x10° km?) Fixed 1985-1987 and 2013-2018
O_300 300m depth dissolved oxygen concentration (uM) Fixed 2013-2018

Shrimp Biomass Northern shrimp Pandalus borealis annual biomass (kg/km?)  Fixed 2013-2018

Redfish_ Biomass Sebastes spp. annual biomass (10° tons) Fixed 1984-1987 and 2013-2018
C_hyperboreus Calanus hyperboreus annual abundance (x10° individual. m?)  Fixed 2013-2018
C_finmarchicus Calanus finmarchicus annual abundance (x10? individual. m?) Fixed 2013-2018
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Supplementary Figure 3.2: Time series of environmental parameters considered in the

LMM design.
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Supplementary Figure 3.3: Time series of abundance and biomass parameters considered
in the LMM design.

3.5.8 Mixed-effects model of redfish growth

Following the approach developed by Morrongiello & Thresher (2015) based on the
work of Weisberg et al. (2010), we designed a series of mixed-effects models with variable
fixed and random structures to depict the influence of intrinsic and extrinsic sources of
variation in redfish otolith increment width, a proxy for somatic growth. Before the mixed-
effects models design, the variables Increment (increment width), Age and AAC were log-
transformed to meet model assumptions. Extrinsic predictors were mean-centered and
scaled to facilitate model convergence and interpretation of interaction terms
(Morrongiello & Thresher, 2015). The width of increments 2 to 7 was included in the
design of the mixed-effects models. The number of increment measurements per year of
formation and year class is represented in Supplementary Figure 3.4. Following
Smolinski et al. 2020, the first increment was excluded from mixed-effects analysis

because it does not represent a complete year of life but corresponds to the timing from
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larval extrusion to the first winter. The relationships between the environmental parameters
identified in the best mixed-effects models and the width of the first increment averaged
by year of formation were although tested using Pearson correlations after normality and
homoscedasticity assumptions were validated (Supplementary Figure 3.5).

First, we determined the optimal base model that included the full intrinsic structure
(Age, AAC and Sex), and introduced a combination of random intercept and slope
(Supplementary Table 3.2). A random intercept for FishID was included to account for
(1) repeated measurements structure of increment measurements and (2) inter-individual
variation in growth. Random intercepts for Year and Cohort were added to respectively
test for correlation among the width of the increments deposited in the same year, and
correlation among the width of increments from individuals belonging to the same year-
class. The inclusion of a random Age slope for FishID in mixed models accounts for the
individual level of variability in age-related growth rate (Morrongiello & Thresher, 2015).
The benefit to model performance of adding random Age slope for Year and random Age
slope for Cohort to account for variable growth-year or variable growth-cohort
relationships among individuals was also examined. The Akaike criterion corrected for
small sample size (AICc; Burnham & Anderson 2004) was used in every step of the model
design to rank the tested models and select the optimal one. We also used AAICc for model
comparison, which is the difference between each model AICc and the lowest value. At
this step of model optimization, the best linear unbiased predictors (BLUPs) were extracted
from the model with the lowest AICc that only included Year random-effect (model MR2)
to visualize the interannual variation in redfish growth over the period covered by the
analysis (Morrongiello & Thresher, 2015). We also represented the cohort-specific
variation in growth by extracting the BLUPs from the model with the lowest AICc
including only the Cohort random-effect (model MR3).

Second, the optimal random-effects structure identified at the first step was used to
determine the best intrinsic fixed-effects model among Age, AAC, Sex and a combination
of these factors to account for possible age and sex-specific variability in growth rates. In
the third step, extrinsic factors were introduced to model optimization. The time series
covered by either environmental, biological, or demographic parameters were different,

which constrained us to develop two different mixed-effects models for two time periods.
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The first model tested the influence of temperature at different depths (surface, 150, 200
and 300 m), temperature of the cold intermediate layer, and redfish biomass on redfish
growth for the period between 1982-1987 and 2013-2018. The second model was run for
the recent period of 2013-2018 for which other extrinsic factors as the effect of prey
abundance/biomass and dissolved oxygen concentration could be added and tested. For
performance comparison, models were fitted with the maximum likelihood estimated error
(ML). The optimal model (lowest AICc) was then refitted with restricted maximum
likelihood estimates of error (REML) to provide unbiased parameter estimates (Zuur et al.,
2009). P-values for the fixed effects were obtained using Satterthwaite's approximation for
degrees of freedom, implemented through the lmerTest from /me4 package (Bates et al.,
2015) from the Rstudio software (R Core Team, 2020). AICc comparisons were carried
out with the AICcmodavg (Mazerolle, 2020) and MuMin (Barton, 2023) packages.
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Supplementary Figure 3.4: Number of increments for each age (2 to 7) by year of
formation and by year class.
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Supplementary Figure 3.5: Pearson’s correlations between the environmental parameters
identified in the best mixed-effects models and the width of the first increment which was
averaged by year of formation.

Supplementary Table 3.2: Design of best mixed-effect model random structure with the
full intrinsic structure. The best model (AAICc = 0) is highlighted in bold. df = degrees of
freedom, LL = Loglikelihood, AICc = Akaike’s information criterion corrected for small
sample sizes, AAICc = difference between each model and the model with the lowest AICc.

Model Random Random slope df logLik AlCc AAICc
intercept

MRI1 FishID 6 -401.88 815.81 57.99

MR2 FishID + Year 9 -369.86 757.83 0.00

MR3 FishID + Cohort 9 -383.04 784.19 26.36

MR4 FishID + Year + 10 -369.86 759.85 2.03
Cohort

MRS5S FishID + Year + Age|FishID 8 -384.85 785.79 27.96

MR6 FishID + Year Age|FishID + Age|Year 11 -368.34 758.85 1.02

MR7 FishID + Cohort Age|FishID + Age|Cohort 11 -381.47 785.10 27.27

MR8 FishID + Cohort+  Age|FishID 10 -369.86 759.85 2.03
Year

MR9 FishID + Year Age|FishID + Age|Cohort 12 -369.41 763.01 5.19

MR10 FishID + Cohort Age|FishID + Age|Year 12 -368.34 760.88 3.05

MR11 FishID + Cohort + Age|Fish ID + Year|FishID + 14 -368.43 765.13 7.30
Year Cohort|FishID

122




3.5.9 Redfish annual growth trajectories

Given the importance of early growth performance on growth potential in later life
stages (e.g. carryover effect; O'Connor et al., 2014), we analyzed the growth trajectory of
year classes from the 1980s and the 2010s using autocorrelation analysis of otolith
increment width. For this purpose, Pearson's correlation coefficients were calculated
between the widths of the increments formed at each age. The correlation coefficients were

presented in surface plots, respectively for year classes from the 1980s and the 2010s.

3.6 RESULTS

3.6.1 Von Bertalanffy growth parameters

Individuals from the 1980s strong year classes were larger than individuals from the
2010s (average length of 22.6 +1.4 cm for the 1980s versus 20.1 + 1.8 cm in the 2010s),
although age estimation from analysis of otoliths structure revealed that individuals had
roughly similar ages (5.7 = 0.96 years versus 5.3 + 1.2). This observation suggests that
individuals from the 1980s grew faster than those from the 2010s. This was supported by
the estimates from the von Bertalanffy growth model on GSL redfish back-calculated size
at age (Figure 3.1). Comparison of the VB growth curves and growth parameters between
the two periods revealed that individuals from the 1980s presented a higher asymptotic size
(Linf), a higher growth rate (K) as well as a higher growth rate in early life stage (8) (Table

3.2). However, the difference was significant only for Lixs.
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Figure 3.1: Redfish (Sebastes sp.) growth curve based on back-calculated length-at-age
from otoliths for 1980s year classes in grey and 2010s year classes in black. Solid lines and
dashed lines represent the fitted curve respectively for the observed and for the predicted

range of ages.

Table 3.2: Number of individuals, mean length (+SD), mean age (+SD), Von Bertalanfty
growth model parameters and associated standard error (SE) for redfish (Sebastes sp.)
1980s and 2010s year classes.

Year N Mean Mean age  Linr SE K SE t0 SE (7]
classes length
1980s 100 226.1+13.61 5.65+0.96 295.15  13.32 0.23 0.02 -0.14 0.08 68.35

2010s 269 200.9+17.74 5.27+1.2 27722 690 0.22 0.01 -0.19 0.05 62.54
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3.6.2  Best mixed-effects model design

In the design of the best mixed-effect modelling of GSL redfish growth, the best
random-effects structure identified by AICc was a random intercept for the Year parameter
and both a random intercept and an Age slope for FishID (Supplementary Table 3.2,
model MR2). The best model supported by the lowest AICc for the intrinsic terms
integrated Age and AAC terms (Supplementary Table 3.3, model MI4). The associated
marginal R? of 0.30 indicated that the fixed-effects explained 30% of the variation in
redfish growth. With a conditional R? of 0.50, the entire model (both fixed and random
structure) explained 50% of the observed variation in growth. Among the four different
temperature parameters, T 300 and T 200 best explained redfish growth for the longest
time series and for recent years, respectively (Supplementary Table 3.4). According to
the AICc criterion, the final optimal model for studying redfish growth variation between
the 1980s and the 2010s was model M6 (Supplementary Table 3.5). The fixed extrinsic
structure considered in model M6 was the redfish biomass Sebastes spp. and temperature
of the cold intermediate layer (CIL T). The addition of extrinsic factors into the model
design increased the percentage of explained variance to 52% (Table 3.3). For the 2010s,
the best model with lowest AICc was model M9 and included redfish biomass as the only
fixed extrinsic parameter. The second-best model M10, which included both temperature
at 200m depth and redfish biomass, had a AAICc very close to that of M9 and was therefore
considered for interpretation. The two models had a similar R? of 0.55 indicating that 55%

of the variation in redfish growth was explained by their fixed and random structures.
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Supplementary Table 3.3: Design of best mixed-effect model fixed intrinsic structure.
The best model (AAICc = 0) is highlighted in bold.

Model Fixed df logLik AlICc AAICc
MI1 Age + Sex + AAC 9 -359.17 736.45 1.92
MI2 Age 7 -366.00 746.07 11.54
MI3 Age + Sex 8 -380.36 776.82 42.29
MI4 Age + AAC 8 -359.22 734.53 0.00
MI5 Age*Sex 9 -365.98 750.07 15.54
MI6 Age*Sex + AAC 10 -359.15 738.43 391

Supplementary Table 3.4: Design of best mixed-effect model for temperature effect for
the two times series. The best models (AAICc = 0) are highlighted in bold.

1982-1987 & 2013-2018  Nobs = 1535 Nind = 369 Nyear = 10

Model Fixed df logLik AlCc AAICc
T1 T_300 9 -354.68 727.47 0.00
T2 T 200 9 -359.09 736.30 8.82
T3 T 150 9 -359.37 736.84 9.37
T4 SST 9 -358.38 734.87 7.39

2013-2018 Nobs = 1152 Nind =270 Nyear = 6

Model Fixed df logLik AlCc AAICc
T1 T 300 9 -273.02 564.20 21.27
T2 T_200 9 -262.39 542.93 0.00
T3 T 150 9 -262.71 543.58 0.65
T4 SST 9 -264.86 547.87 4.94
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Supplementary Table 3.5: Design of best mixed-effect model fixed extrinsic structure for a) 1980s and 2010s cohorts and b) for 2010s
cohorts. The best models (AAICc = 0) are highlighted in bold.

a) 1982-1987 & 2013-2018 Nobs = 1535 Nind = 369 Nyear =11

Model Fixed df logLik Aicc AAICe
MO 8 -359.69 735.48 48.82
M1 T 300 9 -354.94 727.99 41.34
M2 Redfish Biomass 9 33444  687.01 0.35
M3 CIL_temp 9 35806 @ 734.24 47.59
M4 T 300 + Redfish Biomass 10 -334.19  688.52 1.87
M5 T 300+CIL T 10 -35382  727.79 41.13
Mo Redfish Biomass + CIL_T 10  -333.25  686.65 0.00
M7 T 300 + Redfish Biomass + CIL_T 11 -333.16  688.49 1.84

b) 2013-2018 Nobs = 1152 Nind =270 Nyear = 6

Model Fixed df logLik Aicc AAICe
M8 T 200 9 -262.59 543.34 5.29
M9 Redfish Biomass 9 25995  538.06 0.00
M10 T 200 + Redfish Biomass 10 -259.15  538.50 0.44
M1l T 200 + Redfish Biomass + CIL_T 11 -259.00  540.23 2.18
M12 T 200+ Redfish Biomass + CIL T + O_300 12 -258.66  541.59 3.54
M13 T 200 + Redfish Biomass + CIL_T + O 300 + Shrimp Biomass 13 -256.65  539.61 1.56
M14 T 200 + Redfish Biomass + CIL_T + O_300 + Shrimp Biomass + 13

C+hyperboreus summer + C+finmarchicus summer -256.65  539.61 1.56
M15 T 200 + Redfish Biomass + CIL_ T + O 300 + Shrimp Biomass + 13

C+hyperboreus fall + C+finmarchicus fall -256.65  539.61 1.56
M16 T 200 + Redfish Biomass + CIL_ T + O 300 + Shrimp Biomass + 13

C+hyperboreus anual + C+finmarchicus anual -258.53  541.34 3.28
Mbio  Redfish Biomass + Shrimp Biomass + C+hyperboreus anual + 12

C+finmarchicus anual -259.32  540.87 2.82
Menv T 200+ CIL T+ O 300 11 26259 54334 5.29
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Table 3.3: Variance component and parameter estimates describing growth variation in
redfish (Sebastes sp.) for a) the best mixed-effects model M6 for 1980s and 2010s, b) the
best mixed-effect model M9 for 2010s, and ¢) the second best mixed-effect model M 10 for

2010s. Significant p-value are highlighted in bold.

a) Model M6 Nobs = 1535 Nind = 369 Nyear =10
Random effect Variance Std dev Correlation

FishID (Intercept) 0.09 031
Age|FishID 0.06 0.24 -0.91
Year (Intercept)  0.0005 0.02
Residuals 0.07 0.27

Fixed effect Estimate SE df t-value p-value

(Intercept) 5.92 0.05 181.20 110,97 <0.001
Age -0.40 0.04 36.73 -8.99 <0.001
AAC -0.38 0.08 138.57 -4.46 <0.001
Redfish Biomass -0.06 0.02 21.76 -3.49 0.0021
CIL temp -0.02 0.01 10.70 -1.46 0.1733
Conditional R? 0.52
Marginal R? 0.34
b) Model M9 Nobs = 1152 Nind =270 Nyear =6
Random effect Variance Std dev Correlation

FishID (Intercept) 0.10 0.32
Agel|FishID 0.07 0.26 -0.91
Year (Intercept)  0.0002 0.02
Residuals 0.07 0.26

Fixed effect Estimate SE df t-value p-value

(Intercept) 5.85 0.06 118.30 92.75 <0.001

Age -0.33 0.05 15.62 -6.30 <0.001
AAC -0.44 0.09 82.75 -5.00 <0.001
Redfish Biomass -0.09 0.018 8.42 -4.738 0.0013
Conditional R? 0.55
Marginal R? 0.37
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c) Model M10

Nobs = 1152 Nind =270 Nyear =6

Random effect

FishID
Age|FishID
Year
Residuals

Fixed effect
(Intercept)
Age
AAC
T 200m
Redfish Biomass

Conditional R*
Marginal R?

(Intercept)

(Intercept)

Estimate

5.87
-0.38
-0.38
0.03
-0.06

0.55
0.37

Variance

0.0002

0.10
0.07

0.07

SE
0.07
0.07
0.10
0.02
0.03

Std dev
0.32
0.26
0.01
0.26

df
344.86
400.39
327.50
10.03
107.80

Correlation
-0.91
t-value p-value
88.62 <0.001
-5.46 <0.001
-3.83 <0.001
1.16 0.2747
-2.50 0.0139
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3.6.3 Growth variation

The extracted best linear unbiased predictors (BLUPs) for the Year random effect
allowed us to visualize interannual variation in growth (Figure 3.2). Annual growth was
higher on average for the 1980s year classes than for the 2010s year classes. Larger
increments were observed in 1986 and 2015. The annual growth was predicted to be the
lowest for 2018. BLUPs for Cohort random effect showed that the 1980, 1981 and 1982 year
classes presented larger increment widths and that the 2012 and 2013 year classes presented

the smallest.
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Figure 3.2: Redfish (Sebastes sp.) predicted A) interannual variation in growth, and B)
between cohort variation in growth, represented by best linear unbiased predictors (BLUP +
SE) respectively based on Year random effect estimates from model MR2 and Cohort random
effect estimates from model MR3.
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3.6.4 Intrinsic source of variation in growth

All factors combined, Age at increment formation was the main factor responsible for
growth variation for both M6 and M9 models. Increment widths gradually declined as
individuals aged. We observed a negative relationship between redfish growth and Age at
capture (ACC), individuals captured at older ages presented lower growth. There was also
significant individual variability in growth as demonstrated by the relatively high proportion

of variance explained by FishID.

3.6.5  Extrinsic source of variation in growth

The final model M6 designed to investigate the drivers of growth for the longest time
series available reported that redfish biomass presented a significant negative relationship
with redfish growth (p-value = 0.002) (Table 3.3). Within the range of redfish biomass
observed for the period, model M6 predicted a decrease in growth of 17.68% (Table 3.4;
Figure 3.3). The temperature of the CIL was the second extrinsic factor that was kept by the
AlCc criterion in model M6, although it was not significant (p-value = 0.17). Growth was
predicted to decrease by 6.81% with increasing temperature of the CIL (within the range of
experienced CIL temperature values). A significant negative correlation was although found
between CIL temperature and first increment width (r = -0.9; p-value = 0.0004).

In recent years (2013 to 2018, model M9), redfish biomass has remained one of the
main extrinsic drivers of redfish growth (p-value = 0.0013), with a predicted decrease in
growth of 23.72%. The second best AICc model M10 retained temperature at 200m depth
that was not significant (p-value = 0.27) but presented a positive relationship with growth.
Model M10 predicted a 5.12% increase in growth with warming temperatures and a decrease

in growth of 18.43% with increasing stock biomass.
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There was no significant correlation between the first increment width and any of the

temperature parameters identified in the mixed effect models (200m: r=0.14; p-

value = 0.7674; 300m: r=-0.08, p-value=0.8389).

Table 3.4: Predicted percentage of change in redfish (Sebastes sp.) growth with extrinsic
factors from best mixed-effects models.

Mixed effect model

Model M6

1982-1987 & 2013-2018

Model M9
2013-2018

Model M10
2013-2018

Extrinsic factor

Redfish biomass
CIL temp
Redfish biomass

Redfish biomass
T 200m

Predictor
range

170 — 3000 Kt
-0.9-0.1°C

170 — 3000 Kt

170 — 3000 Kt
4.9-5.6°C

Predicted % of change in
growth

-17.68
-6.81

-23.72

-18.43
5.12
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Figure 3.3: Predicted effects of environmental variables on redfish (Sebastes sp.) growth A)
from model M6, B) from model M9 and C) from model M10. The dotted lines represent 95%
confidence intervals.

3.6.6  Redfish annual growth trajectories

Autocorrelation analysis using Pearson’s correlation of otolith annual increment widths
indicated district average growth trajectories between 1980s strong year classes and the
exceptional 2011-2013 year classes (Figure 3.4). Individuals from the 1980s year classes
generally exhibited a positive correlation between increment widths since the first year of
life. Only one exception is noted, with the weak negative correlation observed for increments
4 and 5. For individuals belonging to 2010s year classes, positive correlations were detected

after age three, while the previous increment widths were negatively correlated.
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Figure 3.4: Pearson correlation coefficients between increment width relative to age of
formation, and the width of the next annual increment formed at age+1, age+2...age+n.for
redfish (Sebastes sp.) A) 1980s year classes and B) 2010s year classes.

3.7 DISCUSSION

The present study provides new perspectives on intrinsic and extrinsic drivers of
growth variation in GSL redfish during the strong recruitment events that emerged under
contrasting biotic and abiotic conditions in the 1980s and 2010s. A comparison of von
Bertalanffy growth parameters derived from back-calculated individual length-at-age
revealed slower growth rates and smaller sizes at age in the 2010s relative to the 1980s.
Density-dependence was identified as the main determinant driving growth variation
between the two periods. The notable increase in temperature in the GSL system from the
1980s to the 2010s was associated with both positive and negative effects on redfish growth.
Growth was positively linked to increasing temperatures of the deep layer of the water
column, where individuals settle at the pre-adult stage. However, a negative relationship
between growth and increasing temperature in the cold intermediate layer was observed.
Rather than being attributable to a direct effect of CIL temperature on redfish growth, this
observation could be explained by the negative relationship between the abundance of the

copepod Calanus hyperboreus, one of the main prey of early juvenile redfish (Brown-
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Vuillemin et al., 2022; Brown-Vuillemin et al., 2023), and CIL temperature (Blais et al.,
2021). Finally, the analysis of growth trajectories through increment autocorrelation

highlighted the importance of a carryover effect in the growth potential of strong year classes
of redfish.

3.71 Density-dependent feedback on growth

Challenging the paradigm that density-dependent effects on survival outweigh density-
dependent effects on growth in fish populations (Lorenzen & Enberg, 2002; Lorenzen, 2008),
several studies have emphasized that density-dependence in growth is more frequent than
expected and often occurs in conjunction with density-dependence in recruitment (Lorenzen
& Enberg, 2002; Zimmerman et al., 2018). Ecologically, density-dependent growth during
the juvenile and adult stages of fish results from the reduction of individual feeding success
through intraspecific competition for prey (Beverton & Holt, 1957; Lorenzen & Enberg,
2002). Work from Zimmermann et al. (2018) revealed that population regulation in several
species of the genus Sebastes represents a case where density-dependent growth during the
pre-adult and adult stages can overcome the density-dependent effects on survival during
early life. The importance of density-dependent mechanisms in regulating growth could be
attributable to the fact that Sebastes species are typically characterized by spasmodic
recruitment, leading to the extreme dominance of a single strong year class within the stock
at the decadal scale (Licandeo et al., 2021; DFO, 2022). An inverse relationship between
growth rate and year-class strength has been documented in several species of the genus
Sebastes (Saborido-Rey et al., 2004).

Results from our model combined with estimated growth trajectories indicated that
growth variation among strong year classes in GSL redfish was primarily driven by stock
density, and likely resulted from very high competition for food. It is worth noting that the
lack of monitoring of abundance or biomass indices of other key zooplankton and

invertebrate prey species in the GSL (e.g. the amphipod Themisto sp, the pink shrimp

135



Pasiphaea multidentata, Brown-Vuillemin et al., 2022) likely prevented us from capturing
the full effect of prey availability on redfish growth. Recruitment of S. mentella from the
GSL in the early 2010s was of unprecedented level relative to any other recruitment event
since the stock has been monitored, including the strong year classes from the early 1980s
(DFO, 2022). Following the onset of the strong 2011-2013 year classes, redfish reached a
record estimated biomass of 4.4 million tons in 2019, representing about 90% of the total
biomass sampled in the annual DFO bottom trawl survey (DFO, 2022). In comparison, the
1988 redfish biomass, which followed the 1980-1981 year classes was more than 5 times
lower, estimated to be ca. 800,000 tons (DFO, 2022).

The extreme nature of the recruitment event of the 2010s likely exacerbated density-
dependent feedbacks, which were more evident than in the 1980s. In a study of redfish diet
composition over three decades, Brown-Vuillemin et al. (2022) noted the emergence of
cannibalism in the 2010s as a response to the onset of the strong year classes. Cannibalism is
considered a significant regulator of fish population density (Ricker, 1954; Smith & Reay,
1991) and its occurrence has been documented in several populations experiencing high
conspecific density (reviewed by Pereira et al, 2017). In the case of GSL redfish, the sudden
increase in cannibalism was interpreted as a density-dependent response in the context of
rapidly decreasing shrimp abundance (Brown-Vuillemin et al., 2022; Bourdages et al., 2022).
In addition to the change in diet composition, a significant decrease in size at maturity was
observed in individuals from the 2011-2013 year classes (DFO, 2022), a characteristic often
attributed to suboptimal growth (Trippel et al., 1995). Histological examination of the gonads
in individuals of S. mentella from the recent strong year classes revealed a reduction in the
size at which 50% of individuals are mature (Lso) from 21.7 cm to 18.1 cm for males and
from 23.6 cm to 19.2 cm for females (DFO, 2022; Brulé et al., 2024). These changes in diet
composition and size at maturity suggest that the slow growth associated with the extreme
abundance of the recent 2011-2013 cohorts was due to strong competition pressure for prey
resources.

The strength of the density-dependent feedback on growth will likely increase as the
20112013 year classes mature. This is attributed to the projected further decline in the
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biomass of redfish preferred prey, the northern shrimp (Pandalus borealis), combined with
increased individual energy requirements as the deep waters of the GSL warm (Brett, 1979).
In addition, cannibalism is expected to intensify as individuals reach larger sizes and
transition to a more piscivorous diet (Brown-Vuillemin et al., 2022) which is likely to affect
juvenile redfish survival and limit the emergence of new strong year classes in the mid-term.
Ultimately, a better mechanistic understanding of the density-dependent dynamics that occur
following the emergence of strong year classes would facilitate the development of
management strategies designed to maximize the long-term growth potential of the stock

(Licandeo et al., 2020).

3.7.2  Temperature effect on growth variation

Temperature is recognized as the main driver of growth in marine ectotherms including
fish (Brett, 1979; Jobling, 1996). As the current warming of marine ecosystems on the global
scale is predicted to intensify in forthcoming years (IPCC, 2019; Fox-Kemper et al., 2021),
determining the effect of temperature on fish growth has become a primary goal of otolith
biochronology studies. These investigations have revealed either positive (Denechaud et al.,
2020), negative (e.g., after exceeding the thermal optimum, Martino et al., 2019) or
contrasting (Smolinski et al., 2020) age-dependent responses to temperature. Variability in
temperature has also been identified as a key factor regulating North Atlantic groundfish
growth and stock dynamics (Swain et al., 2003), including redfish (Devine & Haedrich 2011).

In the present study, the 2010s otolith chronology revealed that GSL redfish growth
positively correlated with temperature in their deep-water habitat, which has undergone rapid
warming in the past two decades (Galbraith et al., 2021). Gene expression data on the growth
of GSL redfish supports our findings of a positive link between growth and temperature
(Martinez-Silva et al., 2022). While increasing temperature is positively linked to growth in
redfish, its effect on the production of preferred redfish prey may be the opposite. For
example, local stocks of the northern shrimp (Pandalus borealis) have been rapidly declining

since 2019, which has been attributed to the warming of their habitat combined with
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predation by redfish (Bourdages et al., 2022; Brown-Vuillemin et al., 2022). In the context
of decreasing prey availability, the higher energy requirements to fuel fast growth at high
temperatures could explain the relatively slow growth trajectory exhibited by redfish in the
2010s.

Our results also showed that the temperature of the CIL was negatively associated with
the growth rate of redfish. The lower growth of redfish in the 2010s coincided with a warmer
CIL temperature (mean -0.1°C during 2012-2018), compared to the 1980s (mean -0.3°C
during 1982-1987). In species that spend part of their life cycle in association with the CIL,
such as Atlantic cod, it has been hypothesized that cold CIL temperatures would negatively
affect growth, condition, and possibly feeding rates of individuals (Gilbert and Pettigrew,
1997; Dutil et al., 1999). In redfish, because juveniles and adults distribute in the relatively
warm deep layer and do not associate closely with the CIL, we hypothesize that the observed
CIL temperature effect on growth variation operates indirectly through prey availability,
rather than through direct exposure to cold temperatures. Variability in the temperature and
thickness of the CIL determines the extent of habitat available for several cold-water species
occurring in the GSL. For example, Blais et al. (2021) and Starr et al. (2002) reported that
high biomass of respectively the large calanoid Calanus hyperboreus and that of the
amphipod Themisto sp. was associated with years of cold CIL temperature. Northern shrimp
abundance is also dependent on a cold CIL (Le Corre et al., 2021). Given that C. hyperboreus
and Themisto sp., as well as Northern shrimp respectively represent the preferred prey of
small-size and mid-size redfish (Brown-Vuillemin et al., 2022), future redfish growth
potential in the GSL will depend on the cost-benefit balance of habitat suitability under

warming waters and intensifying competition for declining prey availability.

3.7.3 Intrinsic factors driving variation in growth

The decrease of increment widths with age is a consistent observation in otolith
chronology studies and depicts the expected decline in fish somatic growth with age. Another

interesting observation is the negative correlation between the fixed Age-at-capture (AAC)
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effect with individual growth rate, which mostly seems to be related to increment width
becoming narrower at older ages. The limited age structure of the dataset and the design of
the mixed-effect model did not allow speculation on a possible selection process in favor of
slow-growing individuals which would explain why individuals captured at older ages would
have exhibited a slower growth rate.

Additionally, the limited age structure and cohort overlapping in our data likely
contributed to the relatively small R? values observed from the different models, as well as
the important residual variance. Including year classes from both high and low abundance in
our statistical analysis would likely provide a more robust test of our hypothesis regarding
environmental control on redfish growth through density-dependent pressure and
temperature. However, we were limited by the spasmodic nature of the GSL redfish
recruitement which systematically results in the underrepresentation of year classes
characterized by recruitment failure. These weak year classes are too scarce to be
quantitatively sampled by a random stratified monitoring survey.

Another notable observation is that among the random factors controlled in the mixed-
effects models, the greatest variance in growth was attributable to inter-individual variability.
We hypothesized that density-dependent pressure in strong recruitment events could explain

the high inter-individual variability in growth observed in GSL redfish.

3.7.4 Importance of carryover effect in redfish growth

In animals, including fish, an individual's growth potential can be determined by past
growth performance. This ecological concept, referred to as the “carry-over effect”, can be
observed between adjacent life stages, through an individual’s life, or even across generations
(O’Connor et al., 2014). The carry-over of growth potential can occur from the early larval
stage of fish, which is reflected by strong autocorrelation of individual growth rate (Pepin et
al., 2015), including in S. mentella from the GSL (Burns et al., 2021). In general, strong
growth autocorrelation is observed under a fast mean growth rate (Tanaka et al., 2023). In

year classes from the 1980s, a carry-over effect was clearly visible, with individuals
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characterized by stable growth trajectories shortly after age 1. The fast or slow growth
achieved during early stages thus carried over to later life stages.

Interestingly, there was more variability in the growth trajectories of the exceptionally
strong 2010s year classes, for which a carry-over effect in growth was observed later in life.
Before age 3, there was a negative correlation, albeit weak, in the width of successive annuli.
The most likely mechanism that explains this negative correlation is density dependence: by
following the dynamics of resource availability, individuals can compensate either by
accelerating their growth rate to catch up or by slowing the transition between developmental
stages to ensure better survival and maintenance of growth potential (Metcalfe & Monaghan,
2001; Ali et al., 2003). In a situation where food is not limiting, it is less likely that an
individual characterized by fast initial growth will end up growing slowly later in life. We
thus hypothesized that during the exceptional 2011-2013 recruitment events, intense
competition for food was responsible for the observed compensation in growth in the early
life stages. The positive carryover effect in growth at a later life stage can be explained by
the shift in redfish diet toward larger prey with higher nutritional value (Brown-Vuillemin et
al., 2022).

Growth compensation in redfish exceptionally strong year classes was likely
accompanied by early maturation, as indicated by a reduction in Lso of about 4 cm for both
males and females compared to the last strong recruitment event in the 1980s (DFO, 2022;
Brulé¢ et al., 2024). The reduction in growth potential resulted in a significant reduction in the
projected asymptotic length of individuals in the recent strong year classes. It is expected that
the Linrwill not exceed 30 cm, which represents a decrease of almost 10 cm when compared

to individuals from the 1980s cohorts (DFO, 2022).

In anticipation of the reopening of the fishery, the recent 2011-2013 year classes should
sustain catches until the next episode of strong recruitment in the stock occurs. Our findings
are consistent with other recent studies on the status of GSL redfish stock (Licandeo et al.,
2020; DFO 2022; Brown-Vuillemin et al., 2022; Martinez-Silva et al., 2022; Brulé et al.,

2024) which suggest that the growth potential of these strong recent year classes may be
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destabilized by the significant density-dependent pressures inherent in this spasmodic stock.
The current temperature increase, combined to the decreasing oxygen saturation levels
observed in the GSL, are likely to exacerbate the density-dependent control on growth

through prey depletion and increased energy requirements.
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CONCLUSION GENERALE

7. SYNTHESE DES RESULTATS

7.1 Pouvoir discriminant de I’empreinte élémentaire dans le golfe du Saint-Laurent

La pertinence de I’utilisation de I’empreinte élémentaire des otolithes pour reconstruire
les mouvements des poissons repose sur l’existence d’une variabilité spatiale des
concentrations en ¢léments chimiques dans le systeme étudi¢ (Bath et al., 2000 ; Elsdon &
Gillanders, 2003a ; Elsdon et al., 2008). Cette variabilité spatiale est souvent associée a des
relations prédictives avec certains paramétres environnementaux tels que la salinité ou la
température, comme c’est le cas par exemple pour le strontium et le baryum (Elsdon &
Gillanders, 2003a, b ; Miller, 2009 ; 1zzo et al., 2018). Ainsi, la présence de gradients spatiaux
dans les paramétres environnementaux tels que la température, les concentrations en oxygene
dissous, ou encore la salinité, fait du GSL un environnement propice a 1’application de la

chimie des otolithes (Figure 12).

Les travaux présentés au chapitre 1 ont permis de confirmer le pouvoir discriminant
de ’empreinte ¢lémentaire des otolithes dans le systtme du GSL. Nos résultats mettent en
¢vidence 4 ¢éléments chimiques : le lithium (Li), le sodium (Na), le strontium (Sr), et le
baryum (Ba), dont les concentrations mesurées a la marge des otolithes permettent de
distinguer clairement les individus du Saguenay de ceux du GSL, ainsi que les individus
capturés dans le secteur ouest du GSL de ceux capturés dans les deux secteurs de 1’est. En
particulier, le Ba et le Sr se sont démarqués par leur capacité de discrimination spatiale

élevée.

Nous avons identifié¢ la présence d’un gradient spatial marqué, d’ouest en est, dans les

concentrations en Ba, qui semble refléter le gradient longitudinal des concentrations en
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oxygeéne dissous dans ’eau. Ce gradient longitudinal également observé chez le flétan du
Groenland (Bassi et al., 2023a) semble débuter au niveau de 1’estuaire du Saint-Laurent,
comme démontré chez le capelan (Lazartigues et al., 2016), et s’étendre jusqu’a I’extérieur
du détroit de Cabot (Campana et al., 2007). La variabilité spatiale des concentrations en Sr
dans les otolithes semble, quant a elle, refléter les variations longitudinales et en profondeur
des paramétres de température et de salinité de 1’eau. Ces résultats sont cohérents avec les
observations faites dans plusieurs autres systémes caractérisés par des gradients
environnementaux marqués (Secor & Rooker, 2000 ; Elsdon & Gillanders, 2003a ;

Macdonald & Cook, 2010 ; Tanner et al., 2013).

C’est finalement sur la base de cette variabilité spatiale observée dans les
concentrations en Sr et Ba dans entre les différents secteurs du GSL que ces deux éléments
ont été sélectionnés pour les analyses des profils ceceur-marge des otolithes dans le chapitre

2.
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Figure 12 : Variabilit¢ spatiale des parametres environnementaux relevés aux stations
d’échantillonnage des sébastes. Les mesures sont effectuées a 1’aide d’un CTD équipé d’un
capteur d’oxygene dissous déployé sur le chalut.
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7.2 Origines natales

L’identification des origines natales et I’estimation de leur contribution aux habitats
juvéniles ou adultes constituent la base de la caractérisation des patrons de connectivité au
sein des populations de poissons marins (Thorrold et al., 2001 ; Standish et al., 2008). Dans
le cas du sébaste, I’absence de relevés ichtyoplanctoniques récents ne nous permet pas de
localiser précisément les zones d’extrusion des larves issues des dernicres fortes cohortes.
Dans ce contexte, nos travaux ont démontré que 1’analyse de I’empreinte ¢lémentaire du ceeur
de I’otolithe représente une méthode alternative utile pour évaluer la diversité des sources

larvaires dans la population du GSL.

D’un point de vue méthodologique, nous avons mis en évidence au chapitre 1 la
pertinence d’utiliser I’analyse de groupement random forest non supervisée pour investiguer
les patrons de connectivité entre les stades de vie lorsque la connaissance sur la localisation
des habitats larvaires fait défaut (Gibb et al., 2017 ; Régnier et al., 2017 ; Wright et al., 2018a
; Artetxe-Arrate et al., 2019). Cette méthode d’analyse s’est avérée particulierement adaptée
en raison 1) de sa capacité a traiter un jeu de données présentant un nombre non négligeable

de données manquantes et 2) de sa robustesse face aux observations aberrantes.

D’un point de vue écologique, nos travaux ont révélé I’existence présumée de deux
sources larvaires dans la population, grace a I’identification de deux empreintes élémentaires
significativement différentes dans les cceurs d’otolithes de sébastes. Les concentrations
¢lémentaires associées a chacune des sources, 1’une plus typique de masses d’eau océaniques,
et ’autre de masses d’eaux estuariennes, ainsi que les patrons de contribution spatiale des
sources aux habitats pré-adultes offrent une premiere estimation de 1’échelle spatiale de la
connectivité a une échelle écologique. En particulier, la contribution pratiquement exclusive
de la source estuarienne dans le fjord du Saguenay, ainsi que sa prédominance dans le secteur
ouest du GSL, suggerent I’existence de mécanismes de rétention des larves, et une échelle

spatiale de dispersion plus limitée dans cette zone. A I’opposé, bien qu’un gradient d’ouest
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en est soit perceptible, la contribution des deux sources aux trois secteurs du GSL est

indicatrice de processus de dispersion des larves sur de plus grandes distances.

Finalement, les conclusions des travaux présentés au chapitre 1 ont permis d’établir

les bases nécessaires au chapitre 2 et a I’analyse des profils complets d’otolithe.

7.3.  Connectivité et diversité des comportements migratoires

La haute résolution obtenue grace a 1’analyse des profils cceur-marge des otolithes
offre I’opportunité d’approfondir la compréhension des patrons de connectivité a I’échelle de
la vie enti¢re des individus. Cette approche contribue également a affiner nos connaissances
sur la diversité des mouvements chez le sébaste, qui était jusqu’a présent limitée a ’analyse
de ’empreinte élémentaire obtenue a partir de la dissolution compléte de I’otolithe (Campana

et al., 2007).

D’un point de vue méthodologique, le chapitre 2 constitue la toute premiere étude a
utiliser I’analyse des profils d’otolithe pour décrire les mouvements chez le sébaste. Notre
approche est d’autant plus innovante qu’elle se base sur la méthode de groupement de séries
temporelles et sur I’algorithme de déformation temporelle dynamique (Dynamic Time
Warping). Cette derni¢re consideére chaque profil cceur-marge comme une série temporelle,
et permet de grouper ensemble les profils présentant des variations similaires dans leurs
concentrations élémentaires. Bien que cette méthode de groupement n’ait ét¢ appliquée que
récemment a 1’analyse des profils d’otolithes (Hobbs et al., 2019 ; Feyrer et al., 2020 ; Hegg
& Kennedy, 2021 ; Xuan & Wang, 2023), les résultats prometteurs obtenus, sans
connaissance préalable de 1'existence de groupements au sein d'une population (Aghabozorgi

et al., 2015), laissent présager une utilisation croissante dans le futur.

D’un point de vue écologique, les groupes de profils (clusters) sont interprétés comme
1) des ensembles d’individus ayant effectué des mouvements similaires 2) ayant rencontré

des conditions environnementales semblables et/ou 3) présentant des similitudes sur le plan
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physiologique. Sur ce principe, nous suggérons que [’hypothése la plus crédible pour
expliquer la présence exclusive de groupes de profils dans certaines localisations du GSL est
I’existence de contingents dans la population. Le terme contingent se définit, selon Secor
(2015), comme des groupes d’individus d’une méme population qui présentent un
comportement de migration similaire pendant les principales phases de leur cycle de vie. En
particulier, les individus du Saguenay présentent des profils de Sr caractéristiques qui les
distinguent des individus du GSL, suggérant que leur isolement géographique s’est produit
tot dans leur développement. Cette observation supporte 1’hypotheése selon laquelle le
recrutement des individus dans la population puits du fjord du Saguenay repose sur
I’immigration de jeunes stades de vie depuis 1’estuaire du GSL (Sirois et al., 2009). Nous
avons également constaté que les individus dont les profils de Ba présentant des pics
caractéristiques en fin de transect sont concentrés exclusivement dans la portion est du GSL.
Cette observation suggeére que ces individus ont pu étre exposés a des conditions
environnementales particulicres, ou ont adopté un comportement de migration collectif. En
particulier, ces concentrations élevées en Ba pourraient étre indicatrices d’une migration
hivernale des sébastes hors du GSL, une hypothése que nos travaux ne permettent cependant
pas de confirmer. Finalement, le patron de contribution des sources natales aux différents
groupes de profils supporte 1’hypothése selon laquelle les processus de connectivité
interviennent davantage au stade larvaire, tandis que le stade pré-adulte serait quant a lui
moins mobile. Cette hypothese est étayée par 1) la période planctonique relativement
prolongée chez le sébaste, 2) par les capacités natatoires avancées dont sont pourvues les
larves a I’extrusion leur permettant a la fois de se maintenir dans un milieu favorable ou de
migrer activement, en conjonction avec 3) le régime des courants dans le systéeme du GSL

affectant la distribution des organismes planctoniques (par exemple Sourisseau et al., 2006).
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7.3 Croissance annuelle du sébaste

Le recrutement chez le sébaste du GSL, et plus généralement chez les espéces du genre
Sebastes, est qualifi¢ de «spasmodique» (Planque et al., 2012 ; Ralston et al., 2013 ;
Licandeo et al., 2020). Les événements de fort recrutement responsables de la reconstitution
du stock sont rares, et leur prédiction trés complexe. Dans la population de sébaste du GSL,
trois décennies ont séparé 1’apparition des derniéres fortes cohortes. Une période pendant
laquelle les changements climatiques se sont accélérés, avec des répercussions possibles sur
le potentiel de croissance des individus. Les hypothéses formulées dans le chapitre 3 de cette
theése découlent de 1’observation d’une réduction des tailles a 1’age ainsi que de la taille a la
maturité sexuelle chez les cohortes 2011-2013 (MPO, 2021, 2022), suggérant 1’existence de

mécanismes affectant leur potentiel de croissance.

D’un point de vue méthodologique, nous avons mis en évidence au chapitre 3 la
pertinence d’utiliser les chronologies dérivées des otolithes pour étudier les facteurs
responsables de la variabilité¢ dans la croissance entre les cohortes 2011-2013 et celles
apparues au début des années 1980. L utilisation des modeles linéaires mixtes a permis 1) de
partitionner la variance de la croissance entre des facteurs intrinséques et extrinséques, 2) de
considérer I’interdépendance des mesures répétées sur un méme individu et 3) d’explorer la

variabilité interindividuelle dans la réponse de la croissance.

D’un point de vue écologique, le dernier chapitre de cette thése a mis en évidence
deux principaux facteurs responsables de la variabilité dans la croissance du sébaste : la
biomasse du stock et la température. La densité sans précédent de sébaste a la suite de
I’arrivée des cohortes 2011-2013 a généré une pression de compétition intense pour la
nourriture, qui serait en cause dans la baisse du potentiel de croissance de cohortes les plus
récentes. En ce qui concerne la température, nos résultats corroborent ceux de Martinez-Silva
et al. (2022) et confirment que le réchauffement de 1’habitat du sébaste affecte positivement
la croissance. A I’inverse, le réchauffement de certaines masses d’eau du GSL, comme la

couche intermédiaire froide (CIL), est a I’origine de la perte d’habitat de certaines proies du
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sébaste d’origine arctique, ce qui viendrait potentiellement affecter la croissance du sébaste
de maniére indirecte. Les résultats de ce chapitre soulignent finalement que le potentiel de
croissance futur du sébaste dans le GSL dépendra d’un équilibre cotit-bénéfice entre la qualité
de son habitat dans des eaux de plus en plus chaudes, et ’intensification des pressions de
compétition pour des stocks de proies en déclin. Considérant 1’augmentation des cofit
métaboliques avec la prévision du réchauffement des eaux du GSL, il est probable que la
réduction de la taille des individus se maintienne chez les futures cohortes qui apparaitront

dans le stock.

8. LIMITES DE L’ETUDE

8.1 Barotraumatisme

Etudier la connectivité et les mouvements chez le sébaste vient avec son lot de défis.
Le premier vient de la mortalité associée au barotraumatisme subi par les individus capturés
a grandes profondeurs et remontés trop rapidement en surface. Ce barotraumatisme touche
particulierement les especes physoclistes, dont 1’anatomie particuliére de la vessie natatoire
empéche 1’élimination efficace des gaz lors d’une réduction rapide de la pression ambiante.
Les gaz présents prennent alors de I’expansion, entrainant un gonflement excessif de la
vessie, et pouvant provoquer sa rupture. La décompression des gaz peut aller jusqu’a
I’expulsion des organes par I’cesophage et la bouche et conduire a la mort de I’individu

(Rummer & Bennett, 2005 ; Jarvis & Lowe, 2008).

Cette particularité contraint 1’utilisation de marqueurs artificiels pour suivre les
mouvements chez le sébaste (télémétrie acoustique, balises satellites, etc.) malgré qu’ils
offrent en général des interprétations moins équivoques des comportements migratoires sur
de courtes échelles temporelles par rapport aux marqueurs naturels tels que 1’empreinte

¢lémentaire de I’otolithe. Malgré le potentiel d’effectuer un marquage in situ des sébastes
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pour éviter le barotraumatisme, les tres faibles taux de recapture des marques restent un défi
majeur pour pouvoir appliquer cette méthode de suivi aux espéces d’eau profonde
(Sigurdsson et al., 2006). L’analyse de I’empreinte élémentaire de 1’otolithe demeure la
méthode la plus appropri¢e pour étudier les déplacements chez le sébaste (Campana et al.,
2007), et présente 1I’avantage de permettre un suivi de I’ensemble des stades ontogéniques de

I’individu.

8.2 Complexe Sebastes sp.

L’ensemble des travaux présentés dans cette thése considere ’espeéce Sebastes
mentella, I'une des deux espéces de sébaste présentes en sympatrie dans le GSL, et
responsable de son retour fulgurent dans I’écosystéme aprés des décennies de faible
abondance. Bien que l'inclusion possible d'individus de 1'espéce Sebastes fasciatus ne puisse
étre totalement écartée en I'absence d'une identification génétique, plusieurs parameétres et
précautions prises permettent de minimiser ce risque. Tout d'abord, nos analyses se
concentrent exclusivement sur les fortes cohortes apparues dans la population du GSL, celles
du début des années 1980 (pour le chapitre 3) et celles du début des années 2010 (pour les
chapitres 1, 2, et 3). Des analyses génétiques ont permis d’attribuer ces fortes cohortes a
I’espece Sebastes mentella a plus de 90% (MPO, 2018, 2022). De plus, nous avons écarté
Sebastes fasciatus de nos analyses sur la base du dénombrement des rayons mous de la
nageoire anale, le critére méristique utilisé par le MPO pour discriminer les especes dans les
relevés de recherche. Pour S. mentella le nombre de rayons mous est supérieur ou égal a §,
alors qu’il est inférieur ou égal a 7 pour S. fasciatus (Ni, 1982 ; Senay et al., 2021). Cette
technique d'identification présente cependant un biais estimé autour de 10 % par rapport a
une identification par la génétique (par exemple par locus de la malate déshydrogénase
MDH-A*, Senay et al., 2022). Il est important de noter que ce biais est en faveur de la
surestimation de S. fasciatus (Senay et al., 2022), diminuant ainsi la probabilité d'avoir inclus

des individus de cette espece dans nos analyses. Le potentiel de discrimination entre S.
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mentella et S. fasciatus a 1'aide de la morphométrie des otolithes, tel que démontré par les
travaux de Stransky & MacLellan. (2005), mérite d'étre réévalué et devrait faire I'objet d'un

projet de recherche dans un futur proche.

8.3  Approche méthodologique adaptée a la croissance lente du sébaste

Le sébaste est une espece a croissance lente, nécessitant prés d’une décennie pour
atteindre la maturité sexuelle et recruter dans le stock adulte (Campana, 1999). Cette
particularité complexifie I’étude de la connectivité entre les stades ontogéniques, séparés par
de longues périodes. En effet, les études ayant pour objectif d’identifier géographiquement
I’origine natale d’une population adulte reposent généralement sur la méthodologie suivante
: ’empreinte ¢lémentaire du coeur de 1’otolithe est extraite chez la population adulte d’origine
inconnue, afin d’étre réassignée a une collection d’empreintes élémentaires de référence
provenant d’otolithes de larves capturées dans des localisations géographiques connues
(Figure 13). La variabilité temporelle de I’empreinte élémentaire est un phénomeéne
fréquemment observé qui nécessite que les réattributions d’empreintes élémentaires soient
spécifiques a la cohorte étudiée (Elsdon et al., 2008). Par conséquent, retracer 1’origine
géographique exacte des cohortes 2011-2013 aurait nécessit¢ (1) un échantillonnage
exhaustif des larves issues de ces cohortes dans le GSL, une tache qui représente un défi
logistique, technique et financier majeur, et (2) le suivi de la cohorte pendant prés d’une
décennie afin d’échantillonner la population adulte dont on veut estimer 1’origine. Face a ce
défi, la présente thése propose une alternative consistant a estimer le nombre d’origines
natales potentielles dans la population de sébaste du GSL, a partir de I’analyse de I’empreinte
¢lémentaire du ceeur de I’otolithe. Cette approche est particulierement indiquée pour estimer
les patrons de connectivité en I’absence d’une collection d’empreintes de référence d’habitats
larvaires géographiquement identifiés (Tanner et al., 2012 ; Régnier et al., 2017 ; Artetxe-
Arrate et al., 2019 ; Avigliano et al., 2020).
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Individus issus de la méme cohorte

-

Population larvaire Population juvénile ou adulte
d’origine connue d’origine inconnue
Création d’une collection d’empreintes de référence Réattribution de I'empreinte inconnue a la
d’habitats larvaires connus collection de référence
?

Figure 13 : Approche consistant a déterminer 1’origine natale d’une population adulte : 1)
réaliser un échantillonnage exhaustif des larves dans le systeme étudié, 2) extraire
I’empreinte ¢élémentaire du cceur de 1’otolithe pour créer une collection d’empreintes de
référence d’origines connues, 3) réaliser un échantillonnage exhaustif d’individus juvéniles
ou adultes, issus de la méme cohorte, pour lesquels on souhaite connaitre 1’origine natale, 4)
réattribuer I’empreinte ¢lémentaire de la portion larvaire de I’otolithe des individus d’origine
inconnue a la collection d’empreintes de référence.

Nous avons également adapté la méthode d’analyse des profils cceur-marge a la
croissance lente du sébaste. En effet, chez les espéces a croissance lente, il y a davantage de
risque que les changements d’habitat entre les stades ontogéniques puissent étre confondus
avec 1) la variabilité temporelle de I’empreinte élémentaire dans un environnement ou
I’individu reste stationnaire, ou 2) I’influence d’un contrdle physiologique sur I’incorporation
des ¢léments chimiques dans les otolithes. Par conséquent, les méthodes d’analyse visant a
détecter des discontinuités dans les profils d’otolithes, telles que les algorithmes de zonage
local ou global (par exemple Hedger et al., 2008 ; Vignon, 2015) sont exclues. En effet, a
moins qu’il n’ait été établi au préalable que la migration est le principal facteur responsable

des variations observées dans les concentrations en éléments chimiques entre les stades
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larvaire et adulte, une grande précaution est requise dans leur interprétation. Ce projet de
thése a donc privilégié une approche parcimonieuse, ou toute 1’information chimique est
conservée, plutot que résumée. L’ensemble du profil élémentaire est considéré comme un
méme objet, et les individus partageant des profils similaires sont groupés ensemble grace a
une analyse de groupement de séries temporelles. Ces groupes d’individus sont interprétés
comme présentant des traits d’histoire de vie similaires, ou ayant évolué¢ dans des conditions
environnementales semblables. Bien que cette approche limite la reconstruction précise des
déplacements et la localisation spatiale des habitats occupés par le sébaste, elle demeure la

plus prudente.

8.4 Approche méthodologique adaptée au changement de distribution en profondeur

du sébaste

Un défi important dans la reconstruction des mouvements du sébaste grace a la chimie
de I’otolithe est le changement de distribution des individus vers des habitats plus profonds
au cours de ’ontogénie. Les larves qui se développent dans la couche de surface (premiers
50 metres de la colonne d’eau) pendant plusieurs mois, migrent ensuite vers les habitats
juvéniles plus en profondeur, et finissent par s’établir au niveau des talus des chenaux
profonds a 1’age adulte (Runge & de Lafontaine, 1996 ; Sévigny et al., 2000 ; Gascon, 2003 ;
Senay et al., 2021). Dans notre étude, le déplacement des sébastes en profondeur est suggéré
par 1) des concentrations en Sr systématiquement plus importantes dans les marges
d’otolithes chez les individus capturés dans les chenaux profonds en 2018 par rapport a ceux
capturés en 2016, qui coincident avec 2) une profondeur moyenne de capture des sébastes
plus importante en 2018 qu’en 2016 et 3) une augmentation graduelle de la concentration en
Sr le long des profils d’otolithe d’autant plus marquée dans les secteurs de capture du GSL
les plus profonds. Ce comportement complexifie les interprétations des mouvements a partir
de I’empreinte élémentaire qui varie en 3 dimensions, le risque étant de confondre les

mouvements verticaux avec les mouvements horizontaux. Afin de prévenir ce risque, il est
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nécessaire de considérer le méme stade ontogénique dans les réattributions d’empreintes

¢lémentaires.

0. PERSPECTIVES DE RECHERCHE

9.1 Structure des stocks de I’Atlantique Nord-Ouest

Nos travaux ont permis de mettre en évidence 1’échelle spatiale de variabilité¢ de
I’empreinte élémentaire, et démontré la pertinence de I’analyse de la chimie de I’otolithe pour
discriminer des groupes d’individus ayant vécu dans des conditions environnementales
distinctes. Une perspective de recherche de ce projet de doctorat serait d’utiliser la chimie de
I’otolithe afin de déterminer la structure des stocks de sébaste de I’ Atlantique Nord a une
échelle temporelle écologique, c’est a dire pertinente pour la prise en compte des processus

¢cologiques et biologiques se déroulant a 1’échelle de la vie de I’individu.

Si I’on s’affranchit des contraintes financicres et logistiques associées a la couverture
spatiale pour un échantillonnage exhaustif des sébastes sur toute leur aire de distribution dans
I’ Atlantique Nord, il serait intéressant de mettre en perspective la description de la structure
des stocks de sébaste a une échelle évolutive grace a la génétique (Benestan et al., 2020) avec
I’échelle écologique apportée par la chimie de 1’otolithe. Une approche holistique
renforcerait la robustesse des inférences sur la structure des stocks (Begg & Waldman, 1999).
Pour ce faire, les sébastes seraient échantillonnés a 1’age adulte selon la méme couverture
spatiale d’échantillonnage que Benestan et al. (2020), soit de la mer du Labrador jusqu’au
détroit de Davis. L’empreinte élémentaire serait extraite de la marge des otolithes par LA-
ICP-MS, de sorte que la fenétre temporelle qu’elle représente garantisse le potentiel de
dispersion des individus entre les différents sites échantillonnés. L’influence de I’age sur
I’empreinte ¢lémentaire devra étre testée (par exemple a I’aide d’un modéle linéaire mixte

ul considérerait le rayon de 1’otolithe comme covariable). Les individus seraient ensuite
y
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réattribués a leurs sites de capture respectifs grace a une méthode statistique de classification,
telle que 1'analyse en fonction discriminante ou la classification random forest, par exemple.
Des empreintes spatialement distinctes ainsi que des taux élevés de classification des
individus dans leurs sites respectifs de capture suggéreraient I’existence de plusieurs stocks
distincts. Un exercice similaire de classification a partir de ’empreinte du stade larvaire ou

juvénile permettrait d’évaluer le degré de connectivité entre les différents stocks.

9.2 Processus d’incorporation des ¢léments chimiques dans les otolithes

Déterminer les mouvements exacts des individus est certainement I'objectif ultime des
¢tudes utilisant la chimie de I’otolithe, toutefois, comme en témoigne notre expérience au
cours de cette thése, il est difficile a atteindre en pratique. L une des raisons principales est
le manque d’une compréhension fine des effets environnementaux, physiologiques,
ontogéniques, et de leurs interactions, sur les processus d’incorporation des éléments
chimiques dans les otolithes. Les études en laboratoire sont pertinentes pour appréhender ce
type d’hypothese (par exemple chez Sebastes menlanops, Miller, 2009), et offrent des
résultats moins équivoques que les études sur le terrain (par exemple chez Sebastes jordani,
Woodson et al., 2013). Cependant, les processus affectant 1’incorporation des éléments étant
spécifiques a I’élément, a I’espéce, ainsi qu’au systeme étudié, il serait pertinent de tester ces
relations de maniére spécifique chez Sebastes mentella dans le GSL. En particulier, il serait
intéressant 1) de vérifier la relation entre la composition chimique de I’eau ambiante et celle
des otolithes en calculant des coefficients de partition, 2) de tester I’effet de parameétres
environnementaux tels que la température, I’oxygene dissous ou encore la salinité sur
I’incorporation des éléments dans 1’otolithe, 3) de tester I’influence du régime alimentaire,
ou encore 4) de I’effet de changements physiologiques ou ontogéniques lorsque les individus

sont maintenus en conditions environnementales constantes et/ou connues.

Un projet en cours, en collaboration entre 1’Université du Québec a Rimouski,

I’Université du Québec a Chicoutimi et Péches et Océans Canada, impliquant un cheptel de
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100 sébastes de I’espece Sebastes fasciatus élevés en conditions contrdlées propose de tester
I’effet de la dicte sur I’empreinte élémentaire des otolithes (Gandin et al., comm. pers.). Les
profils d’otolithes seront comparés entre des individus nourris pendant 6 mois exclusivement
avec du capelan (Mallotus villosus), exclusivement avec de la crevette nordique (Pandalus
borealis) ou avec un mélange des deux. Ce genre d’étude appliqué a S. mentella permettrait
d’apporter des précisions quant aux hypotheses écologiques avancées dans le présent projet
de these. Une comparaison entre les deux espeéces de sébaste nous permettrait également
d’obtenir plus d’informations sur les différences ou les similitudes interspécifiques quant aux

processus d’incorporation des ¢léments chimiques dans les otolithes.

9.3 Migration saisonniére des sébastes hors du GSL

Une question non résolue dans les travaux présentés au chapitre 2 concerne le
comportement migratoire saisonnier des sébastes hors du GSL en hiver. Ce comportement a
¢té observé dans les relevés hivernaux effectués entre 1978 et 1993 (Atkinson, 1984 ; Morin
et al., 1994), et suggéré par I’analyse de la chimie de I’otolithe chez des individus capturés
au début des années 2000 (Campana et al., 2007). Cependant, nous ne savons pas si cette
migration est toujours actuelle. Dans notre étude, nous ne disposions pas d’empreintes
¢lémentaires caractéristiques de la zone supposée de concentration hivernale des sébastes, ce
qui nous a empéchés de pouvoir attribuer les variations dans les profils élémentaires a des
comportements précis ou a des habitats identifiés spatialement. Une approche permettant de
vérifier cette hypothese consisterait a 1) échantillonner les sébastes du GSL en été avec la
couverture spatiale la plus large possible, 2) extraire I’empreinte ¢lémentaire de la marge des
otolithes, proxy du lieu de capture, afin de créer une collection d'empreintes élémentaires de
référence, 3) effectuer un échantillonnage hivernal dans la zone de regroupement présumée
des sébastes hors du GSL et 4) réattribuer ’empreinte ¢lémentaire de 1’été précédent la
capture des sébastes en hiver, a la collection d’empreintes estivales de référence, et ainsi

vérifier si les individus ont effectué¢ une migration saisonnicre hors du GSL (Figure 14). Le
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relevé hivernal du MPO en 2024 permettra de récolter des otolithes de sébastes capturés dans

la région 3Pn, 4Vn et 3Ps de ’OPANO, a partir desquels il sera possible de tester nos

hypotheses.
1 - Echantillonnage ETE 2 - Empreintes de référence
—
—~—
‘@) E
—
E

m
5

Figure 14 : Approche méthodologique proposée pour tester I’hypothése de la migration
hivernale des sébastes hors du GSL. L’anneau de croissance formé a I’hiver est marqué par
la lettre « H » et celui formé a I’été par la lettre « E ».

9.4 Chronologies dérivées d’otolithes sur le long terme

Un intérét croissant s’est manifesté ces derniéres années pour les chronologies dérivées
d’otolithe, ou biochronologies, et le potentiel d’utilisation des mode¢les linéaires mixtes pour

¢tudier la variabilité de la croissance individuelle des poissons en réponse a différents
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facteurs de leur environnement (Weisberg et al., 2010 ; Morrongiello & Thresher, 2015 ;
Denechaud et al., 2020, Figure 15). Ce projet de thése a accompli deux objectifs majeurs :
1) démontrer la pertinence des modeles linéaires mixtes pour étudier les facteurs intrinséques
et extrinseques influengant la croissance individuelle chez le sébaste et 2) élaborer un
protocole rigoureux pour la lecture d’age ainsi que pour la mesure de la largeur des
accroissements annuels chez le sébaste. L’acquisition de chronologies dérivées d’otolithes
continues sur plusieurs décennies, issues de cohortes de différentes abondances, serait trés
pertinente afin d’affiner nos hypotheses sur les facteurs responsables de la variabilité de la
croissance du sébaste. En particulier, I’intégration de parameétres climatiques dans les
modeles d’évaluation des stocks de sébaste nécessite une compréhension approfondie de
leurs effets (Cadigan et al., 2022). Dans cette perspective, I’analyse des chronologies dérivées
d’otolithes apparait comme une approche prometteuse pour approfondir notre hypothese
selon laquelle la croissance du sébaste est principalement régulée par la densité-dépendance
plutét que par un controle environnemental par la température. Un tel projet pourrait se
concrétiser en exploitant les archives d'otolithes détenues par le MPO, provenant de la péche

commerciale et des relevés de recherche, et couvrant au moins les trois derni¢res décennies.
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Figure 15 : Résultat d’une recherche Web of Science effectuée le 23 janvier 2023 présentant
le nombre de publications par année contenant les deux mots clés « otolith biochronology »
et « linear mixed-effect model » au cours de la période 2010-2022.

9.5  Leretour du sébaste dans le golfe du Saint-Laurent, un projet multidisciplinaire

Le projet « Retour des poissons de fond dans 1’estuaire et le golfe du Saint-Laurent »
est une initiative multidisciplinaire dont les résultats des études menées sur 1’écologie
trophique, la dynamique du recrutement, ainsi que la réponse de I’expression génique de la
croissance aux parametres environnementaux, peuvent étre interconnectés afin de fournir une

description de la biologie et de I’écologie de 1’espéce la plus compléte possible.

Expression génique de la croissance et métabolisme — Les travaux de Martinez-
Silva et al. (2022) ont permis d’identifier des indicateurs moléculaires de la régulation de la
croissance et du métabolisme chez S. mentella. Dans leur étude, la variable poids a été utilisée
comme proxy de la croissance afin d’identifier les génes impliqués dans sa régulation. Pour
affiner ces résultats, il serait intéressant de comparer 1’expression des génes avec une mesure
directe de la croissance somatique de I’individu, déterminée a partir des otolithes.

L’expression génique étant une mesure relativement instantanée, il serait pertinent d’utiliser
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spécifiquement la taille du dernier accroissement de ’otolithe, ce dernier représentant la

croissance du sébaste au cours de la derniére année de vie.

Martinez-Silva et al. (2022) ont également démontré que la température était un facteur
clé influencant les variations de croissance et de condition des sébastes dans l'estuaire et le
golfe du Saint-Laurent. Les auteurs ont observé une corrélation positive entre la température
et le poids des individus, suggérant, a l'instar des résultats présentés dans le chapitre 3 de
cette these, que les sébastes pourraient tirer un avantage écologique de l'accélération des
changements environnementaux dans le GSL. Cette observation ouvre la voie a de nouvelles
recherches sur les processus sous-jacents a cette relation positive. Il serait en effet intéressant
d'examiner si cette corrélation est due 1) a un lien direct avec le métabolisme et I’allocation
des ressources énergétiques, 2) a un lien indirect avec la qualité et la disponibilité des
ressources en nourriture, ou 3) a une interaction entre ces deux facteurs. Des expériences en
laboratoire évaluant I'augmentation de la température (et de la baisse des concentrations en
oxygene) sur le taux métabolique chez Sebastes sp. (Guitard et al., in prep) permettront de

tester ces différentes hypothéeses.

Ecologie trophique — Dans les travaux de la thése de Brown-Vuillemin (2023) 3
approches méthodologiques sont combinées pour fournir une analyse détaillée du régime
alimentaire du sébaste au cours de I’ontogénie, avec un niveau taxonomique ¢élevé, et une
approche quantitative de sa composition. Les résultats de cette étude peuvent étre comparés
a nos propres conclusions concernant la croissance et les mouvements du sébaste, déterminés

par l'analyse de la structure et de la chimie des otolithes.

Comme abordé¢ dans la section « Processus d’incorporation des éléments chimiques
dans les otolithes », les concentrations de certain éléments chimiques mesurés dans les
otolithes peuvent varier en fonction du régime alimentaire (Walther et al., 2010 ; Hiissy et
al., 2020). Brown-Vuillemin (2023) a révélé une transition dans le régime alimentaire des
sébastes au cours de leur développement. Il serait intéressant d’examiner si ce changement
de régime, dominée dans un premier temps par le zooplancton, puis par des crevettes, et enfin

par des poissons, se refléte dans les profils d’otolithes.
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D’un point de vue écologique, le comportement de résidence ou de migration des
sébastes pourrait étre en lien avec la recherche en nourriture, 1’abondance ou la qualité
nutritionnelle de ses proies (par exemple Olsson et al., 2006), avec des répercussions
potentielles sur la croissance (par exemple Gillanders et al., 2015). Chez le sébaste du GSL,
le lien essentiel entre croissance et ressources en nourriture est illustré par la réduction du
potentiel de croissance chez les cohortes 2011-2013, attribuée aux niveaux d’abondance sans
précédent du stock et a I’intensité des pressions de compétition pour la nourriture. Brown-
Vuillemin et al. (2022) ont mis en évidence des variations spatiales dans le régime alimentaire
des sébastes, avec par exemple une contribution dominante de la crevette nordique dans les
secteurs du chenal Esquiman et de 1'ouest du GSL, ou sa densité est la plus élevée. Si de
futures recherches confirment le comportement résident des individus a I’age adulte,
l'intégration d'une composante spatiale dans I'étude des facteurs déterminants de la croissance

serait pertinente.

Finalement, dans une tout autre perspective, considérer 1’étude des isotopes stables du
carbone 8'3C et de I’azote 8'°N dans les otolithes, en complément des éléments trace,
permettrait d’améliorer nos connaissances sur la position trophique et les comportements

alimentaires des sébastes (Grenkjer et al., 2013 ; Chung et al., 2023).

Déterminants de la croissance et du recrutement — Certains facteurs identifiés dans
notre étude comme responsables de la variabilité dans la croissance chez le sébaste sont
¢galement impliqués dans la variabilit¢ du recrutement (Burns, 2022). C’est le cas de la
température et du volume de la couche intermédiaire froide (CIL), deux parametres corrélés
négativement. Nos résultats suggérent qu’une augmentation de la température de la CIL
(associée a une diminution de son volume) affecte négativement la croissance, ceci
s’expliquant possiblement par une relation indirecte impliquant la réduction de 1’habitat
disponible pour les proies du sébaste d’origine arctique. Les travaux de la thése de Burns
(2022) suggerent que 1’augmentation de la température de la CIL et la diminution de son
volume seraient, cette fois-ci, positivement corrélées avec la force du recrutement. Ces

résultats nuancés soulignent la complexité des relations entre les facteurs qui favorisent la
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croissance, et ceux qui favorisent la survie larvaire chez le sébaste. Il serait pertinent

d’explorer de fagon plus approfondie ces interactions.

La thése de Burns. (2022) a également mis en évidence le lien essentiel qui unit le
sébaste dans le GSL et le copépode C. finmarchicus. Dans notre étude, 1’abondance de C.
finmarchicus est un paramétre qui n’a pas été retenu dans la construction du meilleur modele
linéaire a effet mixte expliquant la variabilit¢ dans la croissance du sébaste. Il serait
intéressant, comme abordé dans la section « Biochronologie sur le long terme », d’obtenir
des chronologies dérivées d’otolithes avec un plus grand nombre de données afin d’avoir une
meilleure estimation du réle de I’abondance de C. finmarchicus sur la croissance des jeunes

stades de vie du sébaste.

Les mécanismes densité-dépendant révélés dans notre étude sur la croissance du
sébaste semblent également intervenir dans la détermination de la force du recrutement.
Burns. (2022) a mis en évidence que les événements de fort recrutement avaient lieu lorsque
la biomasse du stock reproducteur (BSR) était a son plus faible niveau. L’hypothése avancée
pour expliquer cette absence apparente d’une relation stock-recrutement chez le sébaste est
un controle densité-dépendant en lien avec le comportement cannibale des gros sébastes sur
les plus jeunes (Burns, 2022 ; Cadigan et al., 2022). Les mécanismes dépendant de la densité
semblent étre d'une grande importance pour ce stock au recrutement spasmodique, et une
attention particuliére doit continuer de leur étre portée dans I’élaboration de stratégies de

gestion adaptées a la dynamique particuliére de ce stock.
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10. CONCLUSION

Le retour exceptionnel du sébaste dans le GSL a créé un besoin important d’actualiser
les connaissances sur la biologie et I'écologie de I’espéce, et son interaction avec
I’écosysteme. L’objectif principal étant d’appliquer ces connaissances a la conception de
mesures de gestion garantissant la durabilité de la pécherie dans le GSL. Grace a I’utilisation
des propriétés structurelles et chimiques des otolithes, et avec 1’appui d’une approche
méthodologique innovante, ce projet de doctorat a contribué de maniere significative aux
objectifs initiaux du projet « Retour des poissons de fond dans 1’estuaire et le golfe du Saint-
Laurent », offrant une meilleure compréhension de la connectivité, des mouvements, ainsi

que de la croissance des individus.

Spécifiquement, nos travaux ont permis 1) de confirmer le potentiel d’utilisation de la
chimie de I’otolithe pour étudier la connectivité au sein de la population de sébaste du GSL,
2) d’¢lucider les points d’origine des fortes cohortes, mettant en évidence 1’existence de 2
sources potentielles dans la population du GSL, 3) d’étudier les processus de connectivité au
cours de I’ontogénie a une échelle écologique, 4) d’identifier la présence d’une diversité dans
les comportements migratoires, 5) de constater une réduction du potentiel de croissance chez
les cohortes récentes, et finalement 6) d’identifier les facteurs extrinséques et intrinséques

responsables de la variabilité dans la croissance du sébaste.

Finalement, entre le début et la fin de ce doctorat, la situation sur la péche au sébaste
aura évolué. Le 26 janvier 2024, la réouverture de la péche commerciale dans le golfe du
Saint-Laurent a ¢été annoncée, mettant fin a 30 années de moratoire. Cette nouvelle trés
attendue ne marque cependant pas la fin des études sur le sébaste. Nous avons proposé
quelques avenues de recherche qui pourraient faire suite au présent projet de thése, dans le
but de poursuivre les efforts d’alignement des stratégies de gestions avec la biologie et le
comportement de 1’espéce. Ces efforts doivent se poursuivre pour assurer la durabilité de la

ressource face aux défis environnementaux a venir.
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