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AVANT-PROPOS

Ce mémoire de maitrise traite de I’alimentation des larves de langon dans I’estuaire moyen
du Saint-Laurent. Il aborde aussi les principaux aspects de la trophodynamique au stade
larvaire et vise a perfectionner les connaissances sur le régime alimentaire des larves de
lancon par D’analyse des contenus stomacaux. La description des communautés
zooplanctoniques a aussi été réalisée sur deux années d’échantillonnage (2014 et 2017), et

I’existence potentielle d’une sélectivité alimentaire a été évaluée.

Ce mémoire comporte une introduction et une conclusion générale en frangais et un article
scientifique en anglais. Ce dernier a été rédigé et corrigé en grande partie par
Dominique Robert, mon directeur principal. Gesche Winkler, co-directrice de ce projet, a
contribué¢ considérablement a la correction de I’article scientifique. La structure de
I’introduction générale et de la conclusion a été construite en collaboration mon directeur et

ma co-directrice, et la rédaction de ces parties était ma responsabilité.
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RESUME

Le lancon (Ammodytes spp.), espéce fourragére encore meéconnue transfere une
grande partie de 1’énergie des producteurs secondaires aux grands prédateurs, comme le
béluga du Saguenay, une espece en voie de disparition. La population de lancon de
I’estuaire du Saint-Laurent est difficilement quantifiable, car les individus adultes
s’enfouissent dans le sable; les rares observations sont basées sur les prises accessoires des
pécheries. Le stade larvaire est la période de vie la plus importante chez les poissons, car
elle assure le recrutement de la population d’un stock. Puisque 1’alimentation des larves
influence la survie et la dynamique des populations, il est important de s’y intéresser.
L’objectif de la présente étude est de révéler les principaux aspects de la trophodynamique
au stade larvaire du langcon de I’estuaire du Saint-Laurent afin d’étudier son régime
alimentaire et de mettre au jour I’existence potenticlle d’une sélectivité alimentaire. La
présente étude porte sur des larves de langon échantillonnées entre mai et juillet en 2014 et
2017 a ’aide de filets bongo et coniques. Les données physiques ont été récoltées avec une
sonde CTD dans lestuaire moyen du Saint-laurent. La densité larvaire était plus grande en
2014 qu’en 2017, et une forte abondance de larves a été observée au mois de mai. Les
larves mesurant 3 a 7 mm représentaient 95,5 % des larves capturées; 56 % en 2014 et
77 % en 2017 possédaient un sac vitellin. Une régression linéaire entre la largeur de
I’ouverture de la bouche et la longueur standard a été relevée les deux années. L’analyse
des contenus stomacaux a été effectuée sur 384 larves préalablement mesurées. En
moyenne, les larves ont ingéré 0,5 proie, principalement des ceufs de copépodes et des
pollens. Etant donné les nombreuses foréts de pins bordant I’estuaire du Saint-Laurent, dont
les pollens sont dispersés abondamment dans 1’eau en raison du vent, les pollens de pins
étaient les plus fréquents (Pinus spp. et Picea spp.) dans les estomacs et dans
I’environnement. Le taux de carbone des pollens et des ceufs étaient compris entre 23 % et
55 %. Ces proies, qui représentent une grande source d’énergie potentielle, ont été
sélectionnées par les larves selon I’indice de Chesson. Plusieurs organismes marins, comme
les larves d’anchois, consomment des pollens, et certains tétards sont capables de les
digérer. Cependant, la digestibilité des pollens n’est pas confirmée pour les larves de
langon, et des études expérimentales seraient nécessaires pour vérifier I’importance des
pollens dans leur alimentation.

Mots clés : Ammodytes spp., larves, alimentation, ceufs, pollens, sélectivité, digestion



ABSTRACT

The sandlance (Ammodytes sp.) is a forage species that transfers a large proportion of
energy from primary and secondary producers to large predators like the endangered
Saguenay beluga. The St. Lawrence estuary sandlance population is difficult to quantify
because adult individuals bury themselves in the sand, and the few observations that are
available are from fishery by-catches. The larval stage is the most important period in the
life of a fish, as it ensures the population is recruited into a stock. Larval feeding influences
survival and population dynamics, making it an important factor to focus on. The goal of
this study is to understand the main aspects of sandlance trophodynamics at the larval stage
in order to study its diet and determine whether it might exhibit food selectivity. Sampling
was conducted between May and July in 2014 and 2017 with bongo and conic nets.
Physicals oceanographic data were sampled with CTD probe in the middle St. Lawrence
estuary. Stomach content analyses were conducted on 384 measured larvae. Larval density
was higher in 2014 than in 2017, with a strong abundance in May. Of the larvae identified,
95.5 % measured 3 to 7 mm, and 56 % of those selected in 2014 had a yolk sac, compared
to 77 % in 2017. A linear regression between mouth gape width and standard length of
larvae was observed in both years. On average, larvae ingested 0.5 prey, with copepod eggs
and pollen being most abundant. Pine pollen grains (Pinus spp. and Picea spp.) were found
the most frequently in the larval stomachs and in the environment because the St. Lawrence
estuary is bordered by pine forests and pine pollen grains are dispersed by the wind. The
rate of carbon in pollen grains and eggs ranges from 23 % to 55 %, so they represent a great
source of energy and are selected by larvae according to Chesson’s alpha index. Several
marine organisms like anchovy larvae consume pollen, and some tadpoles are able to digest
it. However, pollen digestibility has not been confirmed in larval sandlance so experimental
studies would be required to verify the importance of pollen in their diet.

Keywords: Ammodytes spp., larvae, diet, eggs, pollens, selectivity, digestion
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INTRODUCTION GENERALE

IMPORTANCE DU STADE LARVAIRE ET COMPLEXITE DE LA SURVIE DES LARVES

Importance du recrutement en écologie des poissons et en océanographie des

péches

Le recrutement désigne le nombre de juvéniles d’une cohorte donnée ayant
survecu lors de la période larvaire et qui sont susceptibles de survivre jusqu’a I’atteinte de
la maturité ou d’une taille minimale pour I’exploration commerciale (Ricker, 1954). Il
constitue la principale source de croissance des populations (Hare et Cowen, 1995;
Arnott et Ruxton, 2002). Sa variabilité est attribuable a des facteurs intrinseques, comme
les caractérisitiques morphologiques et comportementales des larves des larves, et a des
facteurs extrinséques, comme la qualité et I’abondance des proies, la prédation ou encore
les caractéristiques physico-chimiques (e.g. température, salinité¢) de la colonne d’eau
(Shepherd et Cushing, 1980; Houde et Hoyt, 1987; Leggett et Deblois, 1994). Le stade
larvaire, qui se situe entre 1’éclosion et la métamorphose, représente 1’'une des étapes
majeures dans la vie des poissons (Monteleone et Peterson, 1986; Houde, 2008). Cette
étape est associée a un taux de mortalité pouvant dépasser 99 %, sappelée la « Période
critique » (Hjort, 1914; Rothschild, 1986; Fyhn, 1989; Cushing, 1990; Bertram et Kaiser,
1993; Cowen, 2002) (Fig. 1), qui débute lorsque le vitellus des larves a été absorbé. Ces
dernieres doivent alors trouver leur nourriture dans I’environnement, ce qui entraine de la

variabilité dans leur survie et dans le recrutement (Houde, 2008). L’un des plus gros
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changements effectués au stade larvaire est la transition entre une alimentation endogene

et une alimentation exogene (Anderson, 1988).
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Figure 1. Hypothese de la période critique formulée par Hjort (1914). La cohorte B subit
une mortalité de plus de 90 % aprés I’absorption du sac vitellin et au moment de la
premiére alimentation (B). Dans cet exemple, le taux de mortalité journalier (M), hors
période critique, est de M = 0,1. Le recrutement a 100 jours suivant I’éclosion est 50 fois
plus faible dans la cohorte B, qui subit une période critique, par rapport a la cohorte A,
qui n’en subit pas. Figure adaptée d’aprés Houde (2008).

Transition alimentaire

Une larve est un stade de vie transitoire qui est souvent liée a une niche
écologique différente de celle du stade adulte. Sa forme corporelle se distingue de celle
de I’adulte, et elle comporte de nombreux organes temporaires, tels que le sac vitellin
(Balon, 1984). Les reserves lipidiques que contient le sac vitellin (réserve endogene) sont
consommées en premier lieu par les larves, qui s’alimentent ensuite des proies
environnantes (alimentation exogéne) lorsque leurs réserves nutritives internes
commencent a s’épuiser (Hjort, 1914; Cushing, 1972). Le temps de consommation du sac

vitellin dépend de sa taille et de la température environnante (Hjort, 1914; Fukahara,
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1990; Busch, 1996), ce qui influence le moment de la premiére prise de proies dans
I’environnement et la durée du stade larvaire. Hjort (1914) a suggéré que les larves
peuvent étre plus vulnérables a la famine lors de la résorption du vitellus, en raison de

leur capacité limitée de recherche de proies.

L’abondance et la disponibilité de la nourriture sont aussi essentielles au succés de la
transition alimentaire (Cushing, 1972; Frank et Leggett, 1982; Hare et Cowen, 1997). Les
premiers jours apres 1’éclosion, le succes de capture de proies est faible, puis augmente
rapidement au cours du développement, pour atteindre 90 % sept semaines apres
I’éclosion (Hunter, 1980; Blaxter et Staines, 1971; China et Holzman, 2014). La
composition et la présence de proies dans ’environnement varient spatialement et
temporellement, et peuvent influencer la transition alimentaire et la survie des larves
(Demontigny et al., 2012).

Sélectivité alimentaire

Le choix des proies durant la transition alimentaire dépend de plusieurs facteurs,
qui visent a maximiser I’apport énergétique par unité de temps (Schoener, 1971). La
sélectivité des larves, associée a un groupe de taxons donné, est fonction de 1’abondance,
de la taille et de la nature des proies (Cushing, 1975; Houde, 1989). Elle est aussi
influencée par le comportement des larves et de leurs proies, y compris par leur
perception et la probabilit¢é de capture et d’ingestion (Rosenthal et Hempel, 1970;
Drenner et al., 1978).

Il est donc possible qu’une proie ou un assemblage soit préférable en fonction de
plusieurs critéres comme la distribution, la capacité d’évitement ou encore la taille
(Anderson, 1988). A mesure que les larves croissent, elles sélectionnent des proies de
plus en plus grandes, puisque I’amélioration de leurs capacités natatoires facilite la
capture de nourriture (Monteleone et Peterson, 1986; Bailey et Houde, 1989; Hunter et

Kimbrell, 1990). La taille de la proie prend alors de I’importance, car une valeur
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énergétique élevée favorise une croissance larvaire rapide et constitue une condition
essentielle au succes alimentaire et a la survie (Rosenthal et Hempel, 1970; Meyer et al.,
1997; Takasuka et al., 2003; Paulsen et al., 2013).

Les larves a forte croissance sont capables de sélectionner des proies de haute valeur
nutritive, comme les copépodes qui, en raison de leur forte concentration dans
I’environnement marin, sont parmi les proies les plus fréquemment consommeées par les
larves de poissons marins (Hunter, 1981; Checkley, 1982; Frank et Leggett, 1986;
Anderson, 1988).

Revue des hypotheses sur le recrutement et des mécanismes sous-jacents

« Match—-mismatch »

Etant donné les principes énoncés ci-dessus, Hjort (1914) a émis I’hypothése que
la période d’éclosion des larves pourrait étre associée avec la production printanieére de
phytoplancton et de zooplancton — une forte biomasse de proies potentielles (Leggett et
Deblois, 1994). L’hypothése du « match—mismatch » postule que la survie des larves et le
succes du recrutement larvaire dépendent du degré de rencontre entre proies et prédateurs
dans I’espace et le temps (Cushing, 1975; Nagoshi et Sano, 1979; Cushing, 1990; Leggett
et Deblois, 1994).

Cette hypothese dépend ainsi de parametres biotiques et abiotiques pouvant engendrer
des décalages temporels et spatiaux influencant la rencontre des larves et leurs proies
(Nagoshi et Sano, 1979; Buckley et al., 1984; Fortier et Gagne, 1990; Leggett et Deblois,
1994; Christensen et al., 2008). Il est important que les larves se trouvent dans le méme
espace que leur proie a un moment donné. Une désynchronisation de ces deux parametres
peut créer des fluctuations dans la survie des larves et dans le recrutement (Buckley et al.,
1984; Houde, 1989; Boersma et al., 2008). A des latitudes plus élevées, la luminosité et

la quantité des nutriments varient plus fortement, ce qui influence la localisation et la
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période de disponibilité du phytoplancton (Mueter et al., 2010; Kristiansen, et al., 2011).
L’absence ou la faible abondance de proies représente une des principales causes de
mortalité chez les larves et peut induire une limitation des conditions de la croissance
larvaire (Theilacker, 1981; Bagarinao, 1986; Anderson, 1988). L’absorption des
resssources vitellines doit étre liée avec la présence de nourriture dans I’environnment
afin de faire la transition alimentaire et d’assurer la survie larvaire. Afin de maximiser les
rencontres avec leurs proies, les larves peuvent faire des migrations vers la surface
(Willson et al., 1999). Cela implique une période de rencontre favorable entre les proies
et les larves qui dépend d’une éclosion des ceufs au moment du bloom de phytoplancton
(Laurel et al., 2021). Si la période d’éclosion des larves subit un décalage trop important
et que la disponibilité de la nourriture est faible, les larves peuvent étre contraintes de
passer a une ressource de qualité nutritive moindre, telle que le phytoplancton (Leggett et
Deblois, 1994; Malzahn et Boermas, 2009). Les dinoflagellés sont couramment retrouvés
dans les estomacs de larves marines comme 1’anchois (Engraulis encrasicolus); méme
des grains de pollen y sont observés (Hunter, 1981; Conway et al., 1998; Herrera et al.,
2004; Malzahn et Boermas, 2009).

Les facteurs physiques, comme la température ou la salinité, peuvent également
influencer I’intensité du cycle saisonnier de la production du plancton, le développement
des larves ainsi que 1’absorption des réserves du sac vitellin (Cushing, 1975; Buckley et
al., 1984). Une température plus élevée aura tendance a accélérer 1’éclosion des ceufs
(Smigielski et al., 1984), ce qui peut modifier le moment de la premiere prise alimentaire
et influencer la longueur des larves (Fortier et al., 1995). Certaines larves utilisent une
stratégie fondée sur la précocite : elles éclosent plus tot dans I’année, c’est-a-dire avant le
bloom de phytoplancton et de zooplancton, et obtiennent ainsi une synchronicité avec
leurs proies. Dés lors, les larves qui ont consommé leur sac vitellin au moment du bloom
printanier se retrouvent ont la possibilité de consommer des proies en forte abondance et

croitre rapidement (Fortier et al., 1995) (Fig. 2).
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Nourriture des larves
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Figure 2. L’hypothése du « match-mismatch » de Cushing (1990) représente la
variabilité du degré de chevauchement entre le pic de la production de plancton et

I’apparition des larves de poissons. Elle est liée au succes de I’alimentation et a la

formation des classes d’age. La zone hachurée en rouge indique un chevauchement élevé,
et donc un taux de survie élevé, tandis que la zone noire indique un chevauchement
faible, et donc un taux de survie faible. Les zones violettes indiquent une abondance plus

ou moins élevée des juvéniles par rapport aux larves qui ont subi un match ou un
mismatch. Figure adaptée d’apres Leggett et Deblois (1994).

« Bigger is better »

La croissance est un facteur non négligeable de la survie larvaire, puisque les plus

petites larves sont vulnérables a la prédation et a la famine (Anderson, 1988; Litvak et
Leggett, 1992; Houde, 2008). Le concept « bigger is better » s’inscrit dans cette optique
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et fait référence au principe selon lequel maximiser la croissance permet de réduire au
minimum la mortalité (Anderson, 1988; Miller et al., 1988). En général, les plus grandes
larves ont une mortalité moindre, car elles ont la capacité d’éviter les prédateurs et ont de
meilleures aptitudes dans la capture des proies (Hunter, 1980; Meekan et al., 2006;
Van Deurs et al., 2009). Leurs proies peuvent ainsi étre plus grosses, donc plus nutritives,
et par conséquent, leur croissance s’accélére (Kristiansen et al., 2011). Tous ces facteurs
améliorent le succes du recrutement. Notons que la variation de la taille des larves
dépend de I’espece, de la taille de I’ceuf, de la disponibilité de la nourriture de méme que
de la rapidité de la croissance et des variations de température (Hunter, 1980; Bailey et
Houde, 1989), des facteurs déterminants du déroulement de la période larvaire.

« Stage duration »

La durée de la période larvaire est inversement proportionnelle au taux de
croissance et peut engendrer une variation des taux de mortaliteé (Chambers et
Leggett 1987; Houde et Hoyt, 1987; Anderson, 1988; Houde, 1989b). Elle est souvent
influencée par des changements dans le développement et la croissance de la larve
(Anderson, 1988; Ware, 1975; Shepherd et Cushing, 1980; Faria et al., 2011). Une
température plus chaude aura aussi tendance a faire diminuer la durée du stade larvaire
(Houde, 1989b). Les larves dont la croissance est rapide voient leur taux de mortalité se
réduire, car elles passent plus vite au stade suivant, le stade juvénile (Miller et al., 1988;
Islam et al., 2010). La croissance larvaire est trés importante; dans cette trés courte
période, environ le tiers de la croissance totale de la premiére année de vie se produit
(Robards et al., 1999).
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« Growth-selective predation mortality »

La « growth-selective predation » est un mécanisme selon lequel les larves dont la
croissance est lente, pour une taille donnée, ont tendance a étre des proies privilégiées par
les prédateurs (Takasuka et al., 2003). Le nombre de prédateurs ainsi que leur taille peut
faire varier le taux de mortalité larvaire (Pepin, 1989). Cette période a risque varie en
durée, puisque la prédation peut intervenir a la fois sur les larves pré- ou post- sac vitellin
(Pepin et al., 1987). Cela réduit le recrutement potentiel de la population (Leggett et
Deblois, 1994). Le stade larvaire est donc une étape importante du cycle de vie du
poisson sur les plans de la survie, du développement et de 1’alimentation des larves. Il
nécessite une attention particuliére, notamment pour des espéces primordiales dans

I’écosystéme comme les especes fourrageres.

Espeéces fourrageéres

Les especes fourrageres jouent un role précis dans les réseaux trophiques. Elles
transférent 1’énergie générée par la production primaire vers les niveaux trophiques
supérieurs (Springer et Speckman, 1997; Thompson et al., 2007; Cury et al., 2011).
Abondants, les poissons fourrages tels que le lancon (Ammodytes sp.), le capelan
(Mallotus villosus), le maquereau (Scomber scombrus) ou encore I’anchois (Engraulidae
sp.) ont un comportement grégaire (Fischer et al., 1997; Robards et al., 2002; Juanes et
al., 2002; Gaston et al., 2003; Alder et al., 2008). En formant des bancs, ces poissons
facilitent leur recherche de nourriture et sont moins vulnérables aux différents prédateurs
présents dans la colonne d’eau. Leur capture et leur exploitation s’en trouvent toutefois
facilitée (Meyer et al., 1979; Fischer et al., 1997; Carscadden et al., 2001). Ces espéces
sont utilisées a la fois pour la consommation humaine et pour la fabrication industrielle
de farine et d’huile pour I’alimentation des poissons (Alder et al., 2008). Leurs prises

commerciales représentaient 75 % de la farine de poisson produite dans le monde de
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1950 a 1993 (Fischer et al., 1997). En 2018, les captures mondiales de poissons fourrages
ont atteint un niveau record de 96,4 millions de tonnes. Cependant, 34.2 % des captures
proviennent de pécheries non durables, ce qui peut causer a long terme la disparition de

ces especes et d’importantes perturbations de 1’écosystéme (FAO, 2020).

Le réle du lancon dans I’écosystéme se résume a sa consommation par de
multiples organismes — 40 espéces d’oiseaux marins (fulmar, guillemot, etc.), 45 especes
de poissons (morue, églefin, limande a queue jaune, etc.) et prés de 12 especes de
mammiféres marins; il est en effet doté d’une haute qualité¢ nutritive (Winters, 1981;

Van Pelt et al., 1997; Robards et al., 1999).

Exploitation du langon

Dans le monde, il existe six espéces de lancon (Ammodytes spp.), qui présentent
des capacités physiologiques tolérantes a 1’égard des changements de température
(Robards et al., 1999). Elles se trouvent dans des écosystéemes boréaux tempérés comme
la mer du Nord (Ammodytes marinus), I’ Atlantique Nord (A. tobianus, A. americanus et
A. dubius) et le Pacifique (A. hexapterus et A. personatus) (Nizinski et al., 1990; Fritz et
al., 1993; Robards et al., 1999; Bergstad et al., 2002; Kim et al., 2008). L’exploitation du
lancon est pratiquée dans certains pays européens comme la Norvege (ICES, 1999) et le
Royaume-Uni (Robards et al., 1999). Elle a commencé dans les années 1950 et s’est
intensifiée dans les années 1970 (Winslade, 1974a). Entre 1998 et 2002, les lancons
péchés dans la mer du Nord représentaient 42 % de I’exploitation commerciale
européenne, ce qui s’est probablement répercuté sur les proies et les prédateurs de
I’espéce (Oliveira-Goumas, 2004). Cette exploitation visait principalement les individus
de moins d’un an durant les mois de mai et juin (Frederiksen et al., 2008). Au Canada, il
n’existe aucune péche industrielle du langon, ce qui explique le dénombrement incomplet

des stocks (Coastal Fisheries Protection Regulations, 2021). L’information recueillie
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provient principalement des prises accidentelles lors de la péche d’especes
commercialisées au Canada. L’abondance des larves de lancon ne semblait pas avoir
changé significativement entre 1987 et 2007 (Bui et al., 2010). Cependant, les données
récoltées sur le genre Ammodytes restent insuffisantes a ce jour pour évaluer son écologie
et les conséquences sur les niveaux trophiques supérieurs de ce poisson (Lévesque et
Grégoire, 1997; Oliveira-Goumas, 2004).

Traits d’histoire de vie du langon

La période de reproduction du genre Ammodytes varie selon les espéces et a
principalement lieu en hiver, entre novembre et janvier (Winters, 1983). Les ceufs
démersaux adhésifs retrouvés en eaux peu profondes (moins de 90 m) montrent que
I’espéce est trés sélective dans son choix de substrat, généralement du gravier fin ou du
sable (Winslade, 1974b; Mercille et Dagenais, 1987; O’Connell et Fives, 1995; Lévesque
et Grégoire, 1997). Le fait de pondre des ceufs démersaux est une adaptation permettant
un développement stationnaire des ceufs et offrant un environnement propice pour la
croissance des larves et leur alimentation (Able, 1978). Lors de 1’éclosion, qui a lieu 45 a
94 jours aprés la ponte, les larves pelagiques mesurent entre 4,5 mm et 55 mm de
longueur (Fig. 3) et se servent de leur sac vitellin comme ressource nutritive durant deux
semaines (Mercille et Dagenais, 1987; Winslade, 1971; Lévesque et Grégoire, 1997;
Robards et Piatt, 1999). La période larvaire s’étend pendant 30 a 40 jours apres
I’éclosion, et sa durée peut étre influencée par les variations de température, qui
entrainent des parameétres abiotiques et ayant des effets non négligeables sur la survie
larvaire (Smigielski et al., 1984). A Datteinte du stade juvénile, les larves migrent vers la
cote pour assurer le recrutement des populations (Robards et Piatt, 1999). La phase
juvénile dure environ un an (Scott et Scott, 1988; Fortier et al., 1992), et les individus
deviennent matures au cours de leur deuxieéme automne, lorsqu’ils atteignent d’une taille
d’environ 15 cm (Mercille et Dagenais, 1987; Scott et Scott, 1988 ; Bergstad et al.,

2001). Le genre Ammodytes peut vivre jusqu’a 10 ans, ce qui lui permet de réaliser
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plusieurs cycles de reproduction (Mercille et Dagenais, 1987). Selon les especes, la
reproduction peut se faire en automne ou en hiver.

* Ponte printaniere (4. americaniis)
* (Eufs démersaux et adhésifs Adulte
* 0.83to 1.0mm for 4. americanus (Smigielski et al., 1984)

* Mature dans la 2 eme annee

* Eclosion des larves a 4 5-
5.0mm (Field, 1988)

* Avant le bloom printanier du
plancton

45.5mmTL

e Cycle de vie du lancon . .
= * Metamorphose des larves a 29mm
43 mmTL (Smugielski ef al.. 1984)

* Comportement de banc
* Machorre et intestins fonctionnels

(4. americanus) (Smigielski et al.,

1984)
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* Migration verticale journalicere

Figure 3. Représentation du cycle de vie du genre Ammodytes, de I’ceuf a 1’adulte
en passant par le stade larvaire, s’inspirant de Robards et Piatt (1999) et Fahay (2007).

LE LANGON, ESPECE FOURRAGERE CLE DANS LES ZONES COTIERES INCLUANT

L’ESTUAIRE ET LE GOLFE DU SAINT-LAURENT

Parmi les especes abordées précédemment, deux se trouvent dans ’estuaire et le golfe du
Saint-Laurent (EGSL), soit Ammodytes americanus et Ammodytes dubius (Richards,
1982; Nizinski et al., 1990). L’identification des larves de langon est complexe, et ¢’est
pourquoi, afin d’éviter des erreurs taxonomiques, il est possible de considérer le langcon
comme un ensemble d’espéces complexes : Ammodytes spp. (Ida et al., 1994; Navdal et
al., 1996; Kim et al., 2010).



27

Ecologie du lancon dans ’EGSL

Le langon est présent dans 1’ Atlantique Nord-Ouest (Staudinger et al., 2020; Bui
et al., 2010), dont le golfe du Saint-Laurent, avec d’autres espéces fourragéres telles que
le capelan (Mallotus villosus), le maquereau d’Atlantique, la lompénie-serpent
(Lumpenus lampretaeformis) et la stichée arctique (Stichaeus punctatus) (Scott et Scott,
1988; Bui et al., 2010). Le golfe du Saint-Laurent possede une importante zone de
production primaire et secondaire supportant la production de larves, notamment prés de
I’ile d’Anticosti et dans I’estuaire du Saint-Laurent (Dufour et Ouellet, 2007; Lavoie et
al., 2008; Bui et al., 2010). Dans cet écosysteme, les larves de lancon sont moins
abondantes que celles d’autres especes, comme la stichée arctique, et elles présentent une
faible capaciteé alimentaire (Demontigny et al., 2012). Cependant, le lancon possede un
réle écologique important, car il peut representer plus de 50 % du régime alimentaire du
béluga (Delphinapterus leucas), de la baleine a bosse (Megaptera novaeangliae) et du
phoque du Groenland (Pagophilus groenlandicus), qui sont ses prédateurs (Runge et
Simard, 1990; Hammill et Stenson, 2000; Dufour et Ouellet, 2007; Lesage, 2014). Afin
d’optimiser sa survie, le langon adopte un comportement particulier, qui consiste a

s’enfouir dans le sable quand il se sent menacé (Robinson et al., 2013).

Autre adaptation, le langon est eurytherme, et peut donc résister a des températures de -
2 °C a 24 °C. Il semble toutefois préférer des temperatures plus froides, comme le montre
sa distribution boréo-arctique, en particulier dans les estuaires (Reay, 1970). Ces
caractéristiques lui permettent de s’établir pres des cotes, comme dans I’estuaire du Saint-
Laurent (Able, 1978; Richards, 1982; Robards et al., 1999). Le golfe du Saint-Laurent
communique avec I’estuaire et y apporte des intrusions d’eau froide, ce qui peut modifier
les communautés zooplanctoniques et influencer I’alimentation des larves dans I’estuaire
(Devine et al., 2015). La croissance du lancon est optimale lorsque la température est
comprise entre 5 °C et 9 °C, ce qui laisse suggérer une acclimatation des larves, puisque
les eaux de la téte du Saguenay ont une température moyenne de 7 °C (EI-Sabh, 1979;
Buckley et al., 1984; Levasseur et al., 1992; Galbraith et al., 2019).
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Le lancon est donc présent dans I’estuaire du Saint-Laurent et, étant donné qu’il est
eurytherme, peut étre trouvé jusqu’a ’entrée du fjord du Saguenay (Rail et Chapdelaine,
1998; Levesque, 2017), soit jusqu’au parc marin du Saguenay—Saint-Laurent. Son
abondance dans cette région est peu connue, c’est pourquoi I’aire d’étude choisie est

comprise entre 1’Tle aux Liévres et Tadoussac.

Aire d’étude

Le parc marin du Saguenay-Saint-Laurent, d’une superficie de 1 245 km?, s’étend
des Escoumins jusqu’au Gros Cap-a-I’Aigle (Chion et al., 2007). Il chevauche deux des
trois zones de I’estuaire, soit I’estuaire maritime et ’estuaire moyen, dont le parc marin

du Saguenay—Saint-Laurent occupe 53 % (Fig. 4).

L’estuaire moyen est fortement marqué par les marées entre 1’ile d’Orléans et I’entrée du
fjord du Saguenay (Mertz et Gratton, 1990). L’été, trois masses d’eaux sont présentes
dans D’estuaire maritime, soit la couche profonde, la couche intermédiaire froide et la
couche de surface (d’Anglejan, 1981; Demontigny et al., 2012; Jutras et al., 2020). Les
eaux froides, denses et profondes en provenance du golfe sont acheminées vers le fleuve,
et sont en partie bloquées par les seuils présents dans I’estuaire moyen (d’Anglejan et
Brisebois, 1978; d’Anglejan, 1981; Saucier et al., 2009). Le reste de ces eaux remonte
vers la couche de surface, riche en nutriments qui favorisent la production de plancton
(Plourde et Runge, 1993). La présence d’une remontée d’caux froides et profondes a la
téte du chenal du Saguenay et les apports d’eaux saumatres provenant du fjord du
Saguenay viennent perturber la dynamique de circulation en créant un mélange des eaux
et des turbulences (d’Anglejan, 1981; Muir, 1982; Laprise et Dodson, 1989; d’ Anglejan,
1990; Parc marin du Saguenay-Saint-Laurent, 2010).
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Figure 4. Carte du golfe et de I’estuaire du Saint-Laurent, tirée de Galbraith et al.,
(2018).

Les seuils présents a I’entrée du fjord du Saguenay modifient la circulation de I’eau en
¢épaississant la couche de surface et en créant des cisaillements lors du jusant (d’Anglejan,
1981; Saucier et Chassé, 2000). Le débit ainsi créé entre I’ile aux Coudres et I’ile aux
Liévres est trés important et peut atteindre des vitesses de 350 cm/s™? (d’Anglejan, 1981).
Le mélange vertical ainsi créé favorise la présence et la rencontre des larves et de leur
nourriture comme le capelan (Mallotusvillosus) ou I’éperlan arc-en-ciel (Osmerus
mordax) (Able, 1978; d’Anglejan, 1981; Fortier et Gagné, 1990; Dauvin et Dodson,
1990). Cette méme région renferme du zooplancton en abondance, une importante source

de nourriture (Simard et Lavoie, 1999).

L’estuaire moyen du Saint-Laurent offre donc des caractéristiques physiques et
biologiques) qui aident a la rétention larvaire et a I’établissement des juvéniles, comme

une circulation d’eau particuliére et une abondante source de nourriture (Henri et al.,
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1985; Fortier et Gagné, 1990; Runge et Simard, 1990; Favier et Winkler, 2014).
Certaines larves comme celles de 1’éperlan arc-en-ciel sont capables de se maintenir au
fond de I’eau durant le jusant, puis de se diriger vers la surface lors du flot afin de
maintenir la stabilité de leur environnement abiotique et d’éviter d’étre déplacées en aval

(Laprise et Dodson, 1989).

Des sites de rétention larvaire causes par une hydrographie spécifique (Able, 1978; lles et
Sinclair, 1982) ont été observés entre I’ile Verte et I’1le aux Liévres. 11 s’agit entre autres
de zones d’éclosion de larves de hareng (Fig. 5) (McQuinn et al., 1983; Fortier et Gagné,
1990; Couillard et al., 2017) parmi lesquelles des larves de langon ont été retrouvées
durant I’échantillonnage effectué par Levesque (2014). Le lieu d’éclosion des larves de
langon n’est pas connu, mais pourrait étre semblable a celui des capelans et des harengs
compte tenu de leur répartition d’origine estuarienne et de leur stratégie de reproduction
(de Lafontaine, 1990). Une forte abondance planctonique augmente les chances de survie
larvaire et peut influencer le lieu de 1’éclosion des larves ainsi que leur distribution

spatiale (Runge, 1988).
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Proies potentielles des larves de langon

En raison de la disponibilit¢ temporelle et spatiale dans 1’environnement de la
nourriture nécessaire, les larves de lancon privilégient certaines proies en fonction de leur
taille ou de leur comportement (Monteleone et Peterson, 1986; Demontigny et al., 2012).
En comparant les proies disponibles dans I’environnement et celles trouvées dans
I’estomac des larves, il est possible de déduire une sélectivité alimentaire (Monteleone et
Peterson, 1986; Demontigny et al., 2012). Ainsi, les larves de langon dans le golfe du
Saint-Laurent privilégient les nauplii et les ceufs de Calanus finmarchicus, mais d’autres
espéces plus petites peuvent également leur servir de proies alternatives comme Acartia

sp., Oithona sp. ou Pseudocalanus sp. (Demontigny et al., 2012).

L’estuaire moyen du Saint-Laurent bénéficie d’une forte biodiversité et d’une grande
abondance de zooplancton, dont certaines especes sont dominantes et peuvent étre
considérées comme des proies potentielles. Les copépodes Acartia sp. et Eurytemora sp.,
principalement E. herdmani et E. affinis, se trouvent en grand nombre a proximité de 1’ile
aux Liévres a la fin du mois de juin (Silva, 2015). La population d’Eurytemora affinis est
endémique a I’amont de I’estuaire moyen, mais les individus de cette espéce sont moins
nombreux dans le parc marin du Saguenay-Saint-Laurent que ceux d’Eurytemora
herdmani (Runge et Simard, 1990). Au mois de juillet, c’est Acartia sp. qui domine le
secteur (Silva, 2015). Entre mai et septembre, la population zooplanctonique se compose
de 60 % de calanoides, dont les especes dominantes sont Acartia longiremis, Eurytemora
herdmani et Calanus finmarchicus (Runge et Simard, 1990). Les copépodes
Microcalanus sp. et Oithona sp. sont présents a la jonction de I’estuaire moyen et de

I’estuaire maritime (Runge et Simard, 1990).

La plupart des espéces de copépodes de I’estuaire se sont adaptées pour maintenir leur
position verticale au cours de la marée (Runge et Simard, 1990), qui leur permet de
subsister dans un environnement turbulent et favorise leur potentielle capture par les

larves.
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DESCRIPTION DE L’OBJECTIF PRINCIPAL ET DES OBJECTIFS SPECIFIQUES DE

L’ETUDE

Dans I’estuaire du Saint-Laurent, différents prédateurs se nourrissent du lancon :
mammiferes marins (Pinnipedia, Balaenopteridae et Delphinapterus leucas), oiseaux
marins (Procellariidae, Phalacrocoracidae, Laridae et Alcidae) et autres poissons
(Salmonidae Gadidae et Pleuronectidae) (Fontaine et al., 1994; Robards et al., 1999;
Rail et Chapdelaine, 1998; Lesage et al., 2020). Le béluga, espéce en voie de disparition
au sens de la Loi sur les espéces en péril (Parc marin du Saguenay—Saint-Laurent, 2010),
est I'un des mammiféres qui consomment de grandes quantités de langon (Lesage, 2014).
En outre, le succeés reproducteur des oiseaux marins est fortement lié a ’abondance des
langons. Dans ce contexte, le Parc marin du Saguenay—Saint-Laurent a décidé d’établir,
des 2010, un programme quindécennal pour la surveillance des ecosystéemes marins et
des populations présentes dans une partic de I’estuaire du Saint-Laurent et du fjord du
Saguenay. Le maintien de 1’équilibre dans la relation proie-prédateur est tres important.
En effet, la perte ou la surabondance d’une espéce peut avoir des répercussions
irréversibles, notamment pour les especes qui s’en nourrissent. De fortes concentrations
de zooplancton conduisent a la présence de prédateurs comme les poissons fourrages, qui
sont eux-mémes consommes par des mammiferes plus grands. Cette forte biodiversité se
doit d’étre protégée, et c’est 1a I’'un des objectifs majeurs du Parc marin du Saguenay—
Saint-Laurent (Ménard, 2009). Dés lors, la protection des especes fourrageres et de leurs
zones de fraie devient une nécessité pour atteindre les objectifs fixés par le Parc (Parc
marin du Saguenay—Saint-Laurent, 2010). Le r6le du langon en tant qu’espéce fourragére
est peu connu, et la méconnaissance de la structure de la population pourrait avoir des
conséquences imprévues, accentuées par le réchauffement climatique (Demontigny et al.,
2012). Le maintien des populations de poissons dépend du taux de recrutement, et donc
de la survie des organismes au stade larvaire. Il s’agit d’ailleurs d’une étape précurseure
du recrutement qui assure la dynamique et I’abondance de la population future (Kimura

et


https://en.wikipedia.org/wiki/Rorqual

33

al., 1992). L’étude et la conservation des larves de langon apparaissent comme

essentielles au maintien de I’équilibre des especes de niveau trophique supérieur.

OBJECTIF PRINCIPAL

Le lancon est une espece fourragere opportuniste dont se nourrissent plusieurs
organismes comme des oiseaux marins (fulmar, cormoran), des poissons (morue, flétan)
et des especes en danger de I’estuaire du Saint-Laurent, comme le béluga, une espéce
protégée (Winters, 1981; Lesage, 2014). Le langon n’étant pas exploité au Canada, sa
quantification est problématique (Scott, 1968). Les adultes ont la capacité de s’enfouir
dans le sable afin d’éviter leurs prédateurs, alors que les larves vivent dans la colonne
d’eau, facilitant leur capture (Robinson et al., 2013). Les larves de langon sont présentes
dans l’estuaire moyen du Saint-Laurent, ou les conditions biotiques et abiotiques
pourraient étre propices a leur developpement (Demontingny et al., 2012). La survie
larvaire, assurant le recrutement et le maintien des populations, dépend de différents
facteurs, dont I'un des plus importants est I’alimentation (Courtois et Dodson, 1986;
Anderson, 1988). L’objectif de cette étude est d’améliorer les connaissances sur le régime
alimentaire des larves de lancon par I’analyse des contenus stomacaux, tout en indiquant
I’existence d’une sélectivité alimentaire. La communauté zooplanctonique dans 1’estuaire

moyen du Saint-Laurent sera aussi déecrite.

OBJECTIFS SPECIFIQUES ET HYPOTHESES

La présente étude vise les objectifs ci-dessous. Une comparaison interannuelle

entre 2014 et 2017 a été réalisée afin de vérifier les hypothéses connexes.

(N Le premier objectif est de déterminer la distribution et I’abondance des
larves. Hypothése : la distribution des larves et leur abondance seront
similaires en 2014 et en 2017.
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(1) Le second objectif est de déterminer 1’effet de la taille des larves sur la
taille des proies consommées. Hypothese: la taille des larves est

proportionnelle a la taille des proies ingérees.

(i) Le troisiéme objectif est de déterminer la composition de 1’alimentation
des larves et la sélectivité alimentaire. Hypothese : I’alimentation des larves
sera constituée principalement de nauplii et de copépodites des especes de
copépodes les plus abondantes de I’estuaire, soit Calanus sp., Acartia sp. et

Eurytemora sp.

Afin de discuter de ces objectifs, le présent mémoire est composé d’un article scientifique

rédigé en anglais et d’une conclusion générale.
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CHAPITRE 1 FEEDING OF LARVAL SANDLANCE (AMMODYTES SPP.)
IN THE MIDDLE ST. LAWRENCE ESTUARY

ABSTRACT

The sandlance (Ammodytes sp.) is a forage species that transfers a large proportion
of energy from primary and secondary producers to large predators like the endangered
Saguenay beluga. The St. Lawrence estuary sandlance population is difficult to quantify
because adult individuals bury themselves in the sand, and the few observations that are
available are from fishery by-catches. The larval stage is the most important period in the
life of a fish, as it ensures the population is recruited into a stock. Larval feeding
influences survival and population dynamics, making it an important factor to focus on.
The goal of this study is to understand the main aspects of sandlance trophodynamics at
the larval stage in order to study its diet and determine whether it might exhibit food
selectivity. Sampling was conducted between May and July in 2014 and 2017 with bongo
and conic nets. Physicals oceanographic data were sampled with CTD probe in the
middle St. Lawrence estuary. Stomach content analyses were conducted on 384 measured
larvae. Larval density was higher in 2014 than in 2017, with a strong abundance in May.
Of the larvae identified, 95.5 % measured 3 to 7 mm, and 56 % of those selected in 2014
had a yolk sac, compared to 77 % in 2017. A linear regression between mouth gape width
and standard length of larvae was observed in both years. On average, larvae ingested
0.5 prey, with copepod eggs and pollen being most abundant. Pine pollen grains (Pinus
spp. and Picea spp.) were found the most frequently in the larval stomachs and in the
environment because the St. Lawrence estuary is bordered by pine forests and pine pollen
grains are dispersed by the wind. The rate of carbon in pollen grains and eggs ranges
from 23 % to 55 %, so they represent a great source of energy and are selected by larvae
according to Chesson’s alpha index. Several marine organisms like anchovy larvae
consume pollen, and some tadpoles are able to digest it. However, pollen digestibility has
not been confirmed in larval sandlance so experimental studies would be required to
verify the importance of pollen in their diet.
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INTRODUCTION

Identifying mechanisms that drive the high interannual variability in marine fish
recruitment strength has been a key question in fisheries ecology for more than 100 years
(Hjort, 1914). For most temperate and boreal fish species, recruitment is defined as the
abundance of young-of-the-year juveniles that have survived the critical larval period
when mortality rates can be as high as 99 % (Armsworth, 2002; Houde, 2002). Predation
and starvation are generally considered the two most significant causes of mortality
during the planktonic larval stage (Leggett and Deblois, 1994). A key component of both
causes of mortality is feeding success during the period when larvae transition from
endogenous feeding (yolk) to exogenous feeding (live prey) and become vulnerable to
prey supply variability in the environment (Winslade, 1974a; Nilo et al., 1997; Robards
et al., 1999). First-feeding failure results in mortality through starvation, while
suboptimal first-feeding success results in slow growth, leading to increased risk of
predation due to smaller size at age (Anderson, 1988; Miller et al., 1988) and a longer
larval stage (Anderson, 1988; Bailey and Houde, 1989; Fortier and Villeneuve, 1996;
Takasuka et al., 2003; Faria et al., 2011). From first feeding, most larval fish species are
selective and consume only a limited number of taxa within the suite of species available
in their planktonic environment (Cushing, 1975; Frank and Leggett, 1982). The ratio of
prey size to larval fish size, as well as interspecific differences in the capacity of potential
prey of a given size range to escape attacks, likely determine prey selectivity (Buskey et
al., 1993; Robert et al., 2008; Robert et al., 2011). To be able to link feeding success,
survival or recruitment to prey density, we must therefore first identify the diet, and more

specifically the preferred prey, of a given larval fish species or population.

The sandlance (Ammodytes sp.) is an important forage species in Northwest Atlantic
boreal marine ecosystems (Springer and Speckman, 1997; Lesage, 2014). Like most
forage fish, sandlance transfer energy from lower trophic levels towards vertebrate
predators such as commercially exploited groundfish, marine birds and mammals
(Sherman et al., 1981; Winters, 1981; Furness, 1990; Springer and Speckman, 1997;

Dufour and Ouellet, 2007). Previous studies suggest that in the middle St. Lawrence
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estuary (including the Saguenay-St. Lawrence marine park in Quebec, Canada),
sandlance is the main prey of cetaceans, including the endangered beluga whale
(Delphinapterus leucas) (Lesage, 2014). However, its distribution, abundance and
population dynamics in the region remain unknown, largely due to difficulty of capturing
juvenile and adult sandlance using conventional gear because they bury themselves into
the sediment (Levesque and Grégoire, 1997). These knowledge gaps about the dynamics
of a key prey constitute a major source of uncertainty for the Saguenay-St. Lawrence

marine park’s conservation objectives (2010).

The objective of this study was to study the diet composition and prey preferences of
sandlance. We conducted ichthyoplankton surveys estimating larval sandlance abundance
and distribution during two separate years (2014 and 2017) in the middle St. Lawrence
estuary. We then assessed diet composition and individual feeding success from gut
content analyses. Finally, we determined size-dependent prey selectivity indices using
Chesson’s alpha index, defined by the proportion of a given prey taxon found in the gut
of larval sandlance compared to its proportion in the plankton. The results of this study
constitute a step in defining the larval-stage recruitment parameters and dynamics of this

important forage species within the St. Lawrence estuary.

MATERIAL AND METHODS

Study area

The St. Lawrence estuary is divided into three main regions, the upper, middle and
lower estuaries (Fig. 6), with the middle estuary extending from Ile d’Orléans to
Tadoussac and Tle Verte over a total distance of 180 km (Sirois and Dodson, 2000). The
middle estuary is bordered by two main channels, one of which—the Northern
Channel—is deeper than the other—the Southern Channel, that create complex mostly
tide-dependent circulation patterns (Muir, 1982; EI-Sabh, 1988; El-Sabh and Silverberg,
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1990; Dufour and Ouellet, 2007). The tidal inflow in the Northern Channel is strong near
Tle aux Liévres, where the depth is 120 m (d’Anglejan, 1981). The width of the middle
estuary varies between 2 and 24 km, with a series of islands spread over a shallow
plateau (< 40 m deep) separating Northen and Southern channels (Fortier and Gagné,
1990). The Northern Channel connects the Tle aux Liévres basin with the Tle aux Coudres
basin where the depth can reach 20 m in some places (St-Onge Drouin, 2010). On one
side of Tle Verte, the depth is 5 m near the shore with a sandbank, and on the other side of
the island, the depth is 50 m due to the Northern Channel. Tle aux Liévres is characterized
by a sandbank around a major part of the island with a depth of 0 to 5 m (Munro et al.,
1998). The Tadoussac region is characterized by a sill at the entrance of the Saguenay
Fjord that generates an upwelling (EI-Sabh and Silverberg, 1990) that generates in
primary and secondary production. Near Tadoussac, the Northern Channel is 60 to 100 m
deep and separated in two portions by Ile Rouge’s sandbank, which is 20 to 35 m deep
(Henri et al., 1985; EI-Sabh and Silverberg, 1990). Stratification and density increase
markedly near Tle Rouge (Saucier and Chassé, 2000).

Tle aux Liévres and Tle Verte are known spawning areas for herring. Around these islands,
turbulence created by tidal movement transport larvae vertically in the water column
(Henri and Dodson, 1985). Due to the tide, larvae can aggregate in a precise area called a
retention site. The substrata around these islands is adapted to herring spawning as well

as sandlance spawning because this species uses a fine substrate (Robards et al., 1999b).

The study area was located in the Saguenay-St. Lawrence marine park between Tle aux
Liévres and Tadoussac (between 48° 08’ N, 69° 37" W and 47° 48' N, 69° 46" W). During
the summer, water mixing creates a salinity gradient of ~10 % ranging between 18 and
30 practical salinity units (PSU) due to freshwater supply (Fortier and Gagné, 1990;
Vincent and Dodson, 1999; Saucier et al., 2009). Near Tle Verte, as depth increases
towards the Northern Channel, the concentration varies from 5 to 10 mg/l, PSM
(d’Anglejan, 1981). Strong primary production occurs in spring and summer, and high

concentrations of phytoplankton (0.5 to 4 x 10%cell. L) can be found in front of the
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Saguenay River, in turn generating high secondary productivity (Désilets et al., 1989;
Plourde and Runge, 1993; Winkler et al., 2003). This high secondary productivity
provides favorable conditions for reproduction and larval fish growth, making the area a
major nursery for several species, including sandlance and Atlantic cod (Castonguay and
Cyr, 1998).

Sampling

Sampling took place once or twice per week from May to July in 2014 and 2017,
between Tle aux Liévres, Tle Verte and Tadoussac (Fig. 6) onboard the RV Alliance, an 11
m vessel from the Saguenay-St. Lawrence marine park. During sampling in 2014, which
originally targeted larval Atlantic herring (Clupea harengus), sandlance larvae were
particularly abundant and were available for this study. To maximize the probability of
catching sandlance larvae in 2017, the stations where sandlance were particularly
abundant in 2014 were revisited, as well as two additional stations where early life stages
of sandlance were suspected to occur (Table 1). These two additional stations were
chosen for spawning potential due to the presence of sand around the entrance of
Tadoussac and Tle aux Liévres. In total, seven stations were sampled in both 2014 and
2017, one was sampled only in 2014, and two were sampled only in 2017. Three to five
stations were visited each sampling day. Sandlance were captured in 20 net hauls in 2014
and 38 in 2017,

Fish larvae and their zooplankton prey were caught using bongo nets (larvae — diameter:
60 cm, mesh: 333 um; zooplankton — diameter: 50 cm, mesh: 63 pm; equipped with G.O.
flowmeters) deployed in a sawtooth pattern for 10 minutes throughout the entire water
column, down to 5 m above the bottom, at depths between 11 and 65 m, at a low speed
(3 knots). Once collected, larvae were immersed in a clove oil solution (0.05%), which
acts as an anesthetic for the fish to avoid stomach content evacuation, before being fixed
in ethanol (95 %)
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At each station, a CTD profile was obtained to characterize the water column, including
temperature (°C) and salinity (PSU). To sample zooplankton throughout the water
column and characterize the potential prey field of the sandlance larvae, a vertical haul
with a conical net (diameter: 50 cm, mesh: 63 um) was carried out at each station. The
zooplankton and larval fish were fixed in ethanol (95 %) in 2017, whereas in 2014, the
zooplankton was preserved in 4 % formaldehyde. The ethanol was replaced after 24
hours to optimize organism preservation. Ethanol has the advantage of not being
carcinogenic, contrary to formaldehyde, but it reduces the preserved organisms’ weight
and standard length a bit (Kristoffersen and Salvanes, 1998). Formaldehyde could shrink
the organism (Fox, 1996) but better preserves pigmentation. Sandlance larvae sampling
in 2014 was conducted by Laurence Levesque and required that physical data like water

temperature and salinity be gathered from the Maurice Lamontagne Institute.
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Table 1. Summary of number of larvae sampled in 2014 and 2017, by week and station.

Week |

Date 2805  29/05
|
|
|

22 23

02/06 05/06

24
10/06 | 11/06
1 2 3,4 5 6 7 12 14 15

|
|
|
3 4015 1614 5 6 12 4l1 2 3

17/06 | 18/06
9 12 14 15 ;1 2 3 4 5
l 61 207 13 74 6 1457

Station

7
I
Number of larvae 128 509! 47 38,37 64 2 16 0 '26 0 5,43 39 33!22 65 0 2 9 1 9,0 0 0 0 1

Week ! 21 | 2 | 23 | 24 | 25 | 26 | 28 |

Date I 24/05 L s005 | 06/06 07/06 : 13/06 | 22/06 : 27/06 28/06 113/07]

Staion 13 4 5 s0'1 2 1s'1 2 3 sil4 s 15 16 s0'l4 s 15 sol1 2 3 4l1 2 3 silasus 16 sol 1 |
Numberoflarvael 7 8 8 9137 37 315 8 1 1u!3 0 0 3 011 0 0 012 3 0 416 9 2 0!2 00 0 0l 11 168
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Figure 6. Map representing the area studied between Tle aux Liévres and Tadoussac in the St. Lawrence estuary as well as the position
of the stations sampled from May to July in 2014 and 2017, with bathymetry (in metres). On the left, the study area is delimited by the
black rectangle. On the right, the stations that were sampled only in 2014 are indicated by a triangle, those sampled only in 2017 are

indicated by a dot, and those sampled in 2014 and 2017 are indicated by a star.
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LABORATORY ANALYSIS

Physical data

To explore the impacts that environmental factors can have on larvae, the 2017
CTD profiles were calibrated and validated at the Maurice Lamontagne Institute, given that
the 2014 data had previously been covered by Levesque (2017). To analyze the abiotic
conditions of sandlance habitat, mean temperature and salinity were calculated over the top
20 m at each station. This range was chosen based on the location of larvae in the water
column. Sandlance larvae are generally found in the first 15 to 20 m of the water column
(Potter and Lough, 1987; Robards et al., 1999).

Zooplankton identification

Zooplankton abundance was determined from subsamples using a 10 ml Hensen
Stempel pipette. A minimum of 300 individuals of the dominant copepod species were
counted to obtain a representative abundance estimate for each zooplankton tow. Between
two and five 10-ml subsamples were taken from each zooplankton sample of an initial
known volume, depending on the concentration of organisms present in the sample.
Zooplankton density was used to understand prey availability for larvae and to determine if

some intra-annual variations may influence larval sandlance diet.

All zooplankton organisms were counted and identified to the lowest taxonomic level
possible. The developmental stage of calanoid and cyclopoid copepods and species were
determined using a stereomicroscope (Leica MZ12.5). Harpacticoida copepods were
classified as adults, copepodites or nauplii because intermediate-stage identification was

not possible. Copepod eggs were assigned to five diameter size classes
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(< 80 pm, 80-100 pm, 100-135 pum, 135-165 pm and > 200 pm), and pollen grains were
identified according to their genus. When more than 100 individuals of a given taxon were
present in a subfraction (e.g., eggs or pollens), that taxon was not counted in the following
subsample.

Larval identification and measurement

Sandlance were discriminated from herring and rock gunnel using larva meristic
characteristics described by Able and Fahay (1998), specifically the criterion that preanal
length is 60-70 % of total length. Species identification was confirmed by a larval fish
taxonomist at the Maurice Lamontagne Institute, Fisheries and Oceans Canada. Ammodytes
sp. larvae were sorted from a total of 74 samples collected in 2014 and 2017, isolated and
individually re-preserved in 1-ml vials and each given a unique identification number.
Larval mouth gape was measured (Dabrowski and Bardega, 1984) to determine the size
range of potential food items. Yolk sac width and length measurements were taken to

understand the correlation between feeding and yolk sac size (Doyle, 1977).

Stomach content analysis

Larvae were individually placed on a slide with a glycerol drop (BP229-1), and their
stomachs were dissected under a Leica stereomicroscope MZ12.5 at 10x magnification
using entomological needles (diameter: 0.125 mm). Pictures were taken, and the prey items
were measured and identified to the lowest resolution possible. In 2014, 25 individuals at

each station were randomly selected for dissection, for a total of
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220 larvae, while in 2017, all larvae (n = 164) were dissected due to the low number of
larvae captured. In total, 384 larvae were dissected.

Data analysis

We transformed stomach content data, which was originally compiled as abundance
of the different prey taxa, into carbon content to approximate nutritional value (Heinle and
Flemer, 1975). The carbon content of each prey was estimated from specific carbon-length
relationships (Table 2).

To estimate larval length at first feeding, we determined the mean length of larvae that had
at least one prey in their stomachs. The number of larvae with an empty stomach was also
noted. The average number of prey captured per larva, the feeding incidence and the
proportion of larvae with gut content to all larvae analyzed were determined (Fortier et al.,
1996).

Larval sandlance larvae’s selectivity for prey i was determined using Chesson’s a-

selectivity index (Chesson, 1978; Chesson, 1983):

dj

__ N _
aj_ZN di,forl—l,...N

i=1n_l.

where N is the number of prey taxa considered, (dj/n;) is the relative frequency ratio of prey
j in the diet and in the plankton, and X (di /n;) is the sum of that ratio for all prey taxa.
Chesson’s a-selectivity index was derived using only larvae that had at least one prey in
their digestive tract (Courtois and Dodson, 1986). Neutral selection equals the unweighted
average for all prey types, which is equivalent to 1, divided by the number of prey taxa
considered, which is 9 in this study. When a > threshold, it represents positive selection,

and when threshold < a, it represents negative selection.
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Table 2. Formulas used for estimating carbon content (C, mg) from volume (V, mms3) and/or trunk length (Lrz, mm), prosome
length (PL, mm), width (W) and total length (L, mm) for the different prey taxa.

Preys Volume (mm?) Algorithms for carbon content, C%carbon References
Eggs
-200 pm V= *(W/2)2*L C=0.14*10%*(4/37(L * 1000/2)%) Kiorbeet al., 1985

165-195 pm V= (W2 )L

135-165 pm V= w(W/2¥*L

100-135 pm V= HF(W/2)2*L

80-100 pm V= w(W/2 ¥*L
80 pm V = (W/2)*L

Zooplankton

Microsetella

Copepodites

Nauplii

Pollens

Picea spp.

Pinus spp.

Rotifers

Appendicularians

Diatoms V= ok (W/2 )24

C=0.14*106* (432 (L * 1000/2)3)

C=0.14*

._
&

V¥ (4/3m (L * 1000/2)%)

C=0.14*106* (4/37 (L * 1000/2)3)

C=0.14*10%* (4/3n(L *1000/2)%)

C=0.14%10%* (4/3n (L * 1000/2)%)
C=el 03 * In (L*1000)-7.07
C=1039*log (PL * 1000)- 8 37

C= (l()l.ﬁli FlogL +0.975 ) *().447

C=-0460+ 0.866 (log V)
C=-0460+ 0.866 (log V)

C = 4.696%] 863

C=820%10% *(L*1000)270

C=-0.460+ 0.866 (log V)

Kiorbeet al., 1985
Kiorbe et al., 1985
Kiorbeet al., 1985
Kiorbe et al., 1985

Kiorbeet al., 1985

Satapoomin, 1999, Table 2
Uve, 1982, Table |

Leeetal, 2003, Fig. 3, (1)

Strathmann, 1967
Strathmann, 1967
Tanskanen, 1994
Sato et al. 2003, Equation 7

Strathmann, 1967; Romero-Ibarra and Silverberg, 2011
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RESULTS

Spatio-temporal distribution of sandlance larvae and abiotic parameters

Larval distribution and abundance

Higher larval densities (on average two orders of magnitude) were found in the
sampling area in 2014 than in 2017 using Student’s t-test (p = 0.008; Fig. 7). In 2014,
highest abundance of sandlance larvae was found in Week 22 at Stations 3 and 4 with
densities between 2.6 ind. m= and 33 ind. m™3. In Week 25, larval density increased to 17.1
ind. m3 at Station 2. Lower abundance was reported in weeks 23 and 24 with densities
ranging from 1 ind. m=to 4.1 ind. m3. In 2017, the highest densities of larval sandlance

reported were 0.1 ind. m™ at Station 1and 4.5 ind. m at Station 2 during Week 22.

Apart from stations 1 and 2, the remaining stations had very few larvae, with densities of
between 0 ind. m3 and 4.2 ind. m2 in 2017. Larvae were most frequently present at
Stations 1 and 2 in 2014 and 2017. Week 23 showed similarly mean abundances in both
years, with 1.68 = 0.38 ind. m= in 2014 and 0.91 £ 0.68 ind. m in 2017. Week 24 mean
larval density was 1.97 + 0.65 in 2014 and 0.03 £ 0.16 ind. m™ in 2017. Week 25 larval
abundance was higher than that of the previous week, at 3.86 + 1.59 ind. m= in 2014, with a
peak of 1713 at Station 2, and 041 + 022 ind. m3 in 2017.
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Figure 7. Map representing larval densities (ind. m?3) at stations where larvae were
identified in 2014 (top panel) and 2017 (bottom panel).

Water salinity and temperature were similar in 2014 and 2017, spanning a wide range of
values. Salinity ranged from 19 to 27.5 PSU, and temperature ranged from 2.5 to 8.5°C.
During the sampling period, the average salinity was 23.5 PSU and the average temperature
was 5°C. The larval density peak in 2014 was associated with a salinity of 26.5 PSU and a
temperature of 4.7°C in Week 22 (Fig. 8, a, ¢). In 2017, the highest density coincided with
a salinity of 23.7 PSU and a temperature of 4.3°C, also in Week 22 (Fig. 8, b, d).
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Figure 8. Sandlance larvae density in relation to mean salinity (a, b) and mean temperature
(c, d), averaged over the first 20 metres of the water column, in calendar weeks 22 to 25 in

2014 and weeks 21 to 28 in 2017.

Size frequency

Larval standard length followed a normal distribution from 3 to 7 mm, which

included 95.5 % of all larvae (Fig. 9). The remaining 4.5 % of larvae were larger
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individuals, in the 7 to 12 mm size range. Larval standard length ranged from 3.8 to 9.3 mm
in 2014, with a mean of 5.4 mm, and from 3.6 mm to 11.4 mm in 2017, with a mean of 5.6
mm. In both years, yolk sac larvae were more numerous than post-larvae. Of the 364 larvae
dissected (220 individuals in 2014, and 164 in 2017), 55.9 % carried a yolk sac in 2014 and
77.4 % did so in 2017 (Table 3). The yolk sac was observed to be absent as of the standard
length of 6.8 mm in both years, except for one larva measuring 10.2 mm long in 2017 (Fig.
10).
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Figure 9. Standard length (mm) frequency distribution of sandlance larvae in 2014 and
2017.
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(B).

The mouth gape width of sandlance larvea ranged from 0.1 mm to 0.6 mm with a mean of
0.3 £ 0.06 mm (Fig. 11). A linear regression between mouth gape width and standard
length was observed in both years (2= 0.1, p=9.9 x 10®in 2014;r2=0.2,p=1.2 x 10% in
2017). The linear regression differed between the two years (r2 = 0.2, p = 0.0154).
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Figure 11. Relationship between the mouth gape width (mm) and standard length (mm) of
375 sandlance larvae in 2014 (black) and 2017 (white). The light grey area indicates the
standard error of regressions.

Food composition in sandlance larvae

Larval feeding

Feeding incidence (percentage of larvae with at least one prey in their gut) was low
in both years, at 22.3 % in 2014 and an even lower 11.8 % in 2017. The proportion of yolk
sac larvae among feeding larvae was high, at 53.1 % in 2014 and 57.7 % in 2017,
indicating that first-feeding occurred before endogenous resources had been fully absorbed.
The mean length of larvae that ingested one or more prey was 6.0 £ 2.2 mm in 2014 and 6.3
+ 1.6 mm in 2017 (Table 3). On average, feeding larvae ingested 2.5 and 2 prey, in 2014

and 2017, respectively. The maximum number of prey found in a single larva was 20.
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Table 3. Summary of 2014 and 2017 feeding statistics for all Ammodytes sp. larvae
with standard deviation.

Year 2014 2017
Number of larvae 1457 170
Number of larvae dissected 220 164
Yolk sac (%o) 55.9 77.4
Feeding incidence (%o) 223 11.8
Mean length of larvae length with prey (mm) 6.0+22 63=+16
Mean number of prey ingested by larvae with prey 25+£33 20+£22
Mean number of prey ingested bv larvae 0.5+0.8 0.2
Mean size of ingested prey (mm) 0.07+0.03 0.08+0.03
Mean Ratio (prev/ mm of larvae length) 0.013+0.005 0.011 +0.005

A linear regression was observed between the standard length of larvae and prey size in
2014 (r>= 0.1; p = 0.002) but not in 2017 (r?> = 0.1; p =0.07) (Fig. 12). The limited number
of larvae in 2017 prevented us from confirming an increase in prey size among larvae
measuring 4 to 7.5 mm in length. The mean prey size in 2014 was 0.07 £ 0.03 mm with a
range of 0.03 to 0.3 mm. Values were similar in 2017, with a mean prey size of 0.08 + 0.03
mm and a range of 0.03 to 0.2 mm. In both years, the main prey consumed by larvae
measuring less than 7 mm in length were copepod eggs (measuring between 0.03 and
0.2mm) and pollen grains (Pinus spp. and Picea spp.). For larvae measuring more than 7
mm in length, the same main preys were observed in 2014, and those prey as well as

several nauplii and copepodites (Calanoida and Harpacticoida) were observed in 2017.
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Figure 12. Relationship between size of prey consumed and larval standard length in 2014
(A) and 2017 (B). Copepodites include Calanoidea and Harpacticoidea taxa.

Prey number and carbon

Copepod eggs, one of the most commonly found prey in the larval stomachs in the
two years studied, represented 43.2 % of the diet by numbers in 2014 and 21.6 % in 2017
(Fig. 13). Most of the eggs fell into the < 89 um size class, which represented 38.6 % and
15.7 % of all prey in 2014 and 2017, respectively. Eggs collectively represented 58.8 % and
63.4 % of the carbon ingested in 2014 and 2017, respectively. Furthermore, only 23.5 % of
eggs belonged to the < 89 um size class in 2014, and 1.1 % in 2017. Pollen was another
common prey taxon by numbers, with Picea spp. making up 11.4 % of larval sandlance diet
in 2014 and Pinus spp., 41.2 %. In 2017, Picea spp. made up 13.8 % of their diet, and
Pinus spp., 47.1 %. Picea spp. and Pinus spp. contributed 21.11% and 20.45 %,
respectively, to the carbon content in 2014, and 22.98 % and 29.38 %, in 2017 respectively.

Eggs measuring > 100 um, appendicularians and diatoms represented less than 7.02 % of

sandlance larvae’s diet by numbers and 53.76 % in terms of carbon in 2014.
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Eggs measuring 100 um to 165 um, nauplii, copepodites and rotifers represented less than

15.7 % of their diet by numbers and 69.7 % in terms of carbon in 2017.
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Figure 13. Percent contribution of larval sandlance prey taxa in terms of number (dark
green) and carbon content (light green) in 2014 (A) and 2017 (B). Zooplankton eggs were
divided into size classes < 89 um, 100-135 pm, 135-165 pm, 165-195 um and > 200 pm.
Copepodites include Calanoidea and Harpacticoidea taxa. The error bars represent the
standard error.
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Selectivity

Prey field composition

Zooplankton were more abundant in 2017 (4381 + 62.1) than in 2014 (3785.25 +
26.1) (Fig. 15). On average, copepod eggs were 22.1 times more abundant in the
environment during Week 22 in 2014 than the same week in 2017. In 2017, the highest
relative abundance of eggs was observed in Week 25, at 12.5 % (Fig. 14). Calanoid nauplii
and copepodites each represented ~16 % of potential prey in 2014, but their relative
contributions to potential prey abundance were lower in 2017, at 8.6 % and 10.2 %,
respectively. Cyclopoid nauplii, Harpacticoid nauplii and copepodites represented less than

10% of all potential prey in both years.

As for non-copepod organisms, pollen grains made up 27 % of potential prey in 2014. They
were relatively more abundant in 2017 than in 2014, representing 60.2 % of potential prey
on average (Student’s t-test with p = 0.047). The relative abundance of centric diatoms was
low in 2014, and diatoms represented up to 10 % of potential prey items in 2017. Other
taxa such as rotifers and appendicularians represented a minor proportion of potential prey,
except in Week 22 in 2014 when rotifers made up ~15 % of the potential prey field. The
total zooplankton density was 340.89 ind. m=in 2014 and 616.99 ind. m™ in 2017.
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Prey selectivity

Sandlance larvae showed strong positive selectivity for Pinus spp. pollen in both
2014 and 2017, with mean Chesson alpha values > 0.4 (Fig. 16). Larvae showed moderate
positive selectivity for Picea spp. pollen in 2017, and neutral selectivity for it in 2014. All
other taxa that were frequently part of the sandlance diet, such as copepod eggs > 100 pum,
nauplii and copepodites, as well as diatoms, rotifers and appendicularians, were consumed

in a proportion either similar to, or smaller than, their occurrence in the plankton.
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Figure 16. Mean Chesson’s a selectivity index for Ammodytes spp. larvae sampled in
summer 2014 (A) and 2017 (B) in the middle St. Lawrence estuary. Eggs were copepodites
and included Calanoidea and Harpacticoidea taxa. The negative-positive selectivity
threshold was determined to be at 0.125 (horizontal line). Histogram bars below the
threshold represent negative selectivity, those equal to the treshold represent neutral
selectivity, and those above it represent positive selectivity. Calculations did not consider
eggs < 89 um in size. The error bars indicate the standard deviation and are not included in

the interpretation of Chesson’s index.
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DISCUSSION

Diet composition

The feeding incidence of larval sandlance captured in the middle St. Lawrence
estuary was low in both 2014 (23 %) and 2017 (12 %). The main prey found in larval
stomachs were eggs and pollen grains, which comprised more than 80 % of stomach
content. Few previous studies have reported these prey types contributing so highly to the
diet of larval fish at first feeding (Monteleone and Peterson, 1986; Drolet et al., 1991,
Herrera et al., 2004). Among the pollen types found in larval sandlance stomachs, Pinus
spp. represented the highest carbon content. We found that Pinus spp. and Picea spp. were
positively selected by sandlance in both years of the study. Eggs represented 43.86 %
(2014) and 21.57 % (2017) of all prey by numbers, but were characterized by neutral
selectivity according to Chesson’s alpha index. Prey that contributed less to larval diet,
such as copepod nauplii and copepodites, rotifers and appendicularians, were negatively
selected. A high proportion of empty stomachs was observed in our samples and could be
related to the poor foraging capability of first-feeding larval sandlance (Fortier et al., 1992).
However, the high frequency of empty stomachs in first-feeding larvae does not necessarily
relate to high mortality because sandlance are known to be highly resistant to starvation.
(Buckley et al., 1984).

Larval size

The small, 4 to 7 mm long sandlance larvae captured in the middle St. Lawrence
estuary generally showed low feeding incidence. It is a characteristic commonly observed
in sandlance larvae, especially those < 8 mm in length (Monteleone and Peterson, 1986).

According to a study by Yamashita and Aoyama (1986), more than 50 % of sandlance
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larvae in Japan found with prey in their guts still displayed yolk reserves. This is consistent
with previous studies that have shown that sandlance initiate feeding before complete yolk
sac absorption (Yamashita and Aoyama, 1985). Generally, first feeding begins for more
than 50 % of larvae at the age of 5 days post hatching (YYamashita and Aoyama, 1985).

Prey size and feeding incidence

First feeding is influenced by the availability of prey of specific types and sizes. A large
body of literature indicates that fish larvae generally initiate feeding on copepod nauplii and
copepodites, before gradually shifting to larger prey (Hunter, 1981; Monteleone and
Peterson, 1986; Pearre, 1986; McGurk and Warburton, 1992). Small larvae in the
St. Lawrence estuary that feed on small prey measuring 0.03 to 0.1 mm initiate their
feeding mostly on eggs and pollen. The ingestion capacity of larvae varies according to
prey type and size, but also to larval morphology (Hunter, 1981; Fortier and Gagné, 1990;
Pepin and Penney, 1997; Castonguay et al., 2008; Robert et al., 2008). Llopiz (2013)
showed that at a given size, Clupeiform larvae systematically have a lower feeding
incidence than Perciforms or Scorpaeniforms due to feeding behavior and gut morphology
(Rosenthal and Hempel, 1970; Govoni et al., 1986). These larvae have a long body and
straight gut morphology, similar to sandlance larvae (Fahay, 2007). Several studies indicate
that capelin (Mallotus villosus) and anchovy (Engraulis anchoita) larvae, especially those
measuring less than 10 mm in length, have a mean feeding incidence ranging between 20 %
and 30% with a mean of 2 to 3 prey in their stomachs (Ciechomski, 1967; Hay, 1981;
Moksness, 1982; Fortier et al., 1992; Pedersen and Fossheim, 2008). Herring (Clupea
harengus), another linear-gutted species, have a feeding incidence of 50 % at a length of
8.6 mm (Hay, 1981; Kigrboe et al., 1985). The low feeding incidence could be caused by a

high evacuation rate in linear-gutted larvae like (Hay, 1981; Pedersen and Fossheim, 2008).
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Importance of the main prey taxa composing larval sandlance diet

Copepods eggs

Copepod eggs provide an important source of energy to first-feeding sandlance
larvae; they represented 44 % of all prey by numbers in 2014, and 22 % in 2017.
Furthermore, their estimated carbon contribution was high, accounting for 59 % of total
carbon in 2014, and 63 % in 2017. Preyed egg varied in size between 32 and 216 pm, with
a large number of eggs measuring < 89 pum. That size class represented 14 % and 7 % of
total carbon in 2014 and 2017, respectively. Even though copepod eggs were an important
prey item for sandlance larvae, no positive selection was observed for eggs of any size class

over the two sampling years.

The findings of this study are consistent with those of several authors who previously
indicated that copepod eggs are often consumed by first-feeding sandlance larvae (Drolet et
al., 1991; Yamada et al., 1994; Fortier et al., 1995; Nagano et al., 2001; Simonsen et al.,
2006; Demontigny et al., 2012; Mitsuzawa et al., 2017; Nanjo et al., 2017). However,
previous reports of the contribution of eggs to the sandlance larvae’s diet were often lower
than what has been observed in the St. Lawrence estuary (Drolet et al., 1991; Fortier et al.,
1995; Mitsuzawa et al., 2017). For example, copepod eggs accounted for only 5 % of first-
feeding A. personnatus diet in Ise Bay, Japan (Yamada et al., 1994; Nagano et al., 2001).
On the other hand, in a study by Economou (1991), larval sandlance in the North Sea
foraged heavily on copepods eggs, which accounted for 80 % of their diet. Demontigny et
al. (2012) found that the stomach content of sandlances in the Gulf of St. Lawrence, near
our study area, comprised up to 68 % eggs. This suggests that the importance of copepod
eggs to the sandlance diet varies among systems and could depend on local abundance at
the time of larval emergence and initiation of exogenous feeding. In general, copepod eggs

that are ingested by sandlance are relatively small (< 200 um) (Economou,
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1991; Simonsen et al., 2006) and can be observed throughout the larval stage, suggesting a
high relative importance to overall diet (Simonsen et al., 2006; Demontigny et al., 2012).

Even though copepod egg consumption seems to be systematic in larval sandlance, eggs are
not necessarily selected for. For example, Nagano et al. (2001) reported negative selectivity
towards this prey item, while Demontigny et al. (2012) observed positive selectivity. The
neutral selectivity found in our study indicates that they were consumed in proportion to
their abundance in the environment. Given that eggs were abundant in the study area, we
conclude that they can be considered an important source of energy for larval sandlance in
the St. Lawrence estuary.

In the St. Lawrence estuary and the Gulf of St. Lawrence, most species have been reported
to prey on copepod nauplii and copepodites from the onset of exogenous feeding
(e.g., Robert et al., 2008; Robert et al., 2011). Along with sandlance, redfish (Sebastes sp.)
is another species whose larvae specialize highly on copepod eggs (Burns et al., 2020).
Even though copepod eggs can be perceived as a small prey item providing limited carbon
input per predation event, they are often relatively abundant in the environment, even
outside of the main spring bloom season. We hypothesize that the strategy of specializing
on copepod eggs could provide greater resilience to environmental variability, relative to
species preying on nauplii that would be more dependent on interannual variability in
copepod phenology. In several ecosystems, sandlance are known to have a protracted larval
hatching season, which implies that different batches of larvae may evolve in variable
trophic environments. Their reliance on eggs could be an important feature that allows

them to succeed over a wider temporal window compared to the bulk of species.

Pollen

Pollen of genus Picea spp. and Pinus spp. appeared most abundantly in zooplankton

samples and larval sandlance stomachs. They were consumed by larvae of all sizes and
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contributed between 10 % and 50 % to overall prey ingested bu numbers. These significant
contributions coincided with high pollen abundance in the environment, corresponding to
35 % in 2014 (Week 22) and 80 % in 2017 (Week 23). Such high relative pollen abundance
in the environment in both years can be explained by the fact that the St. Lawrence estuary
is bordered by conifer forests that are dominated by balsam fir (Abies sp.), white, red and
black spruce (Picea spp.), and jack pine (Pinus spp.). Estuarine waters bordered by large
forested areas (Rowe, 1972; Howe et al., 2010) can reach high pollen concentrations in the
range of 1450-8000 grains L (Groot, 1966). The pollen grains found in the sandlances’
stomachs were mainly Pinus spp., but also Picea spp.

The presence of pollen in the diet of larval fish has previously been reported for several
species and systems. Larval fish foraging in lakes, such as the sucker (Catostomidae), have
displayed much higher pollen feeding rates, with pollen grains representing more than 75 %
of their prey by numbers (Markle and Clauson, 2006). Anchovy larvae (E. encrasicolus) in
Concepcidn Bay, Chile have been reported to ingest pollen, with contributions varying
according to larval size from 3 to 8 mm (Herrera et al., 2004). Small (4 to 8 mm) anchovy
larvae in the gulf of the Patagonian/Adriatic Sea have also been reported to consume
pollen, albeit in a relatively low proportion of 1.0-2.5 % (Vifias and Ramirez, 1996;
Conway et al., 1998). The presence of pollen in the St. Lawrence estuary is not surprising
given that pollen has been found in coastal areas in various parts of the world, especially in
coastal gulfs. The majority of the pollen products in the Northern Hemisphere are Picea
spp. and Pinus spp. from pine forests. When released in the spring, some pollen is prone to
bursting into subpollen particles (SPP), but this is not the case for Picea spp. and Pinus spp.
(Williams and Dépres, 2017). The peak of Pinus spp. pollen release is observed in April
(Di-Giovanni et al., 1996) and could correspond to the larval hatching period. The release
of pollen could be mostly influenced by degree-days corresponding to the sum of
temperatures during a time interval, and the quantity of light and precipitation (Di-Giovanni
et al., 1996; Staudt et al., 2000; Paquette and Gajewski, 2013). Moreover, the wind impacts
pollen distribution (Paquette and Gajewski, 2013).
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Due to their small size, the contribution of pollen grains to the diet of larval sandlance was
higher by numbers than by carbon ingested. However, Picea spp. and Pinus spp. pollen are
relatively high in protein (13 % to 20 %) and lipids (2 % to 9 %) content (Roulston et al.,
2000), and may thus constitute an important food source for fuelling growth. Larval
sandlances’ access to this potential source of protein and lipids, however, depends on their
digestive capacity. Pollen grains are protected by an external wall composed of cellulose
and sporopollenin (Stanley and Linsksen, 1974), namely exine (Wiermann and Gubatz,
1992), which is resistant to most digestive enzymes. However, some aquatic organisms,
such as cladocerans, chytrid fungi and tadpoles, can digest them (Wagner, 1986; Wiermann
and Gubatz, 1992; Masclaux et al., 2011; Page and Flannery, 2018). It has been shown that
pine pollen turns a yellowish color when digested by tadpoles (Wagner, 1986; Sanderson
and Kupferberg, 1999). In this study, the pollen extracted from the larval sandlances’
stomachs was yellowish colored, but digestive capacity still needs to be formally assessed
to understand the value of pollen grains as a prey item. Nevertheless, pollen grains have a
pollen coat with some useful molecules that larvae could extract without having to digest
the pollen (Wierman and Gubatz, 1992). Markle and Clauson (2006) have shown that
pollen grains were not digested by larval suckers, and their value in the diet has not yet
been determined. Given the limited visual ability of larval fish, it is possible that the
consumption of pollen is attributable to confusing it with other prey items of a similar size

(between 50 um and 80 pm) and appearance, such as copepod eggs (Hudd, 1980).
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CONCLUSION GENERALE

Cette étude vise a expliquer la dynamique d’alimentation du langon au stade larvaire
par ’examen du régime alimentaire et de la communauté planctonique de I’estuaire moyen
du Saint-Laurent et a décrire le type de sélectivité alimentaire des larves. Les analyses
réalisées au cours des deux années (2014 et 2017) ont montré que les larves de langon
étaient a plus de 95 % de petite taille (3 @ 7 mm) et que leur nombre était beaucoup plus
¢élevé en 2014 qu’en 2017. Peu de proies ont été trouvées dans les contenus stomacaux des
larves, ce qui se traduit par une incidence alimentaire faible, comprise entre 11 % et 22 %.
Les proies principales consommeées par les larves étaient les ceufs de copépodes et les
pollens de pin (Picea spp. et Pinus spp.). L’indice de Chesson a indiqué une sélectivité

pour ces deux élements.

En raison du faible nombre de larves récoltées ainsi que de leur petite taille, il n’a pas été
possible d’effectuer une analyse par classe de taille. Les grandes larves n’étaient pas
représentées dans les captures évaluées dans la présente étude étant donné leur absence de
I’environnement, conséquence possible d’une grande mortalité due a la prédation ou a une
famine majeure en dépit de la présence de proies potentielles dans I’environnement
(Monteleone et al., 1987; Malzahn et al., 2007; Demontigny et al., 2012). La présence de
courants pourrait aussi advecter les larves a I’extérieur de la zone échantillonnée dans cette
étude (Christensen et al., 2008). Il est aussi possible que les larves aient été présentes plus
tot dans la saison, soit avant la semaine 22. Le nombre de larves recensées en 2014 était
plus élevé qu’en 2017, avec une densité larvaire maximale de 33 ind. m3, contre 4,5 ind. m3.
Cette différence marquante a posé probleme pour la comparaison interannuelle. Elle
pourrait étre attribuable a un échantillonnage tardif en 2017 par rapport a une éclosion

précoce des larves, entre fin avril et début mai (Fortier et al., 1995; Bui et al., 2010;
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Demontigny et al., 2012), ou a un faible nombre d’ceufs en raison d’un nombre moindre de
géniteurs en 2017. La réalisation d’un futur programme d’échantillonnage devrait
commencer au début mai, correspondant a I’émergence des larves (Fortier et al., 1995; Bui
et al., 2010; Demontigny et al., 2012). Cela permettrait par ailleurs d’augmenter le nombre
de larves de langon échantillonnées, y compris les larves non-vitellées, d’accroitre le
nombre de proies ingérées, d’effectuer des analyses par classes de taille, d’établir une
relation entre la taille des larves et celle de leurs proies et de définir a quelle taille se fait la
transition alimentaire des larves. De plus, il serait utile d’échantillonner sur plusieurs
années consécutives afin d’analyser les possibles variations de la densité des larves
(Monteleone et al., 1987). Les échantillonnages de 2014 et 2017 ont été réalisés de la
surface jusqu’au fond, assurant une bonne couverture de la colonne d’eau. De¢s lors, il est

possible que les larves de grandes n’aient pas été présentes dans 1I’environnement.

Le nombre moyen de proies par larve de langon était inférieur a 1, et ce, pour les
deux annees. Cela peut engendrer des biais dans les analyses de sélectivité alimentaire
menées pour cette étude, puisque certaines proies n’ont ¢té trouvées qu’une fois dans les
estomacs. Il est alors difficile de déterminer la sélectivité. Il est tenu pour acquis dans la
littérature que les larves de langon ont une faible incidence alimentaire (Ciechomski, 1967;
Hay, 1981; Moksness, 1982; Fortier et al., 1992; Pedersen et Fossheim, 2008), ce qui est
confirmé pour celles de I’estuaire moyen du Saint-Laurent. Lors de la premiére
alimentation, les proies sont peu nombreuses, car le sac vitellin n’est pas totalement
consommg; ¢’est également le cas dans cette étude (Fortier et al., 1995). L’absence de proie
dans I’estomac de nombreuses larves peut étre attribuée a la petite taille des larves

échantillonnées et a leur faible capacité de nage, qui nuit a leurs facultés de recherche et de
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capture des proies (Fiksen et al., 1998). Il est courant de trouver, chez les larves de
morphologie allongée comme le lancon, des estomacs vides (Hay, 1981). En effet, leur
estomac longiligne correspond a un taux de transit élevé, ce qui peut se traduire par une
incidence alimentaire tres faible (Robards et al., 1999). Il en va d’ailleurs ainsi d’autres
espéces fourragéres, comme les anchois et les sardines (Blaxter, 1963) en raison de la
forme de leur estomac, semblable & celui du langon (Fahay, 2007).

Parmi les proies ingérées par les larves de langon, les ceufs de copépodes et les
pollens ont été sélectionnés. La présence de pollens dans les estomacs n’était pas prévue
dans I’hypothése initiale. Toutefois, comme I’estuaire du Saint-Laurent est bordé par de
nombreuses foréts de pins, il est courant de trouver dans I’eau de fortes concentrations de
pollens (Groot, 1966), qui ont été transportés par le vent (Rowe, 1972; Howe et al., 2010).
Les larves d’anchois présentes sur les cotes consomment aussi des pollens, ce qui laisse
suggerer que les conditions locales peuvent influencer la consommation des proies en
fonction des processus locaux et de la disponibilité du pollen (Vifias et Ramirez, 1996;
Conway et al., 1998; Herrera et al., 2004; Markle et Clauson, 2006). Les pollens
contiennent de fortes concentrations de nutriments, dont 1’acide gras polyinsaturé (AGPI)
connu pour favoriser la croissance du zooplancton (Masclaux et al., 2011). Les pollens
échantillonnés présentent un taux de carbone compris entre 20 % et 30 % et pourraient

apporter aux larves les nutriments nécessaires a leur survie.

Bien que certains organismes comme les cladoceres ou les tétards (Wagner, 1986;
Wiermann et Gubatz, 1992; Masclaux et al., 2011) sont capables de digérer le pollen, sa
digestibilité par les larves de langon reste incertaine. En effet, les résultats de cette étude
n’indiquent pas si les pollens ont été digérés ou s’ils n’ont fait que passer dans le tube
digestif. La non-digestion des pollens pourrait étre un probleme, car elle pourrait accentuer
le phénomeéne de famine causé par un manque de nutriments. Les pollens ont un manteau
pollinigue nommeé « exine », qui est résistant a la plupart des enzymes digestives (Wierman

et Gubatz 1992). Toutefois, certaines molécules situées sur la surface du manteau
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pollinique seraient utiles pour les larves, et elles pourraient les extraire sans digérer le
pollen (Wierman et Gubatz, 1992).

L’analyse des proies présentes dans I’estuaire moyen indique que les pollens et les ceufs de
copépodes sont fortement présents dans I’environnement et possédent une taille semblable,
allant de 80 um a 100 um. Etant donné que les larves de petite taille ont une faible vision,
une confusion visuelle entre ces deux proies est possible (Hudd, 1980), ce qui influencerait
la sélectivite des proies de cette étude. En outre, le flou entourant la digestibilité des pollens
pour les larves de lancon remet en cause les bénéfices que les larves ont a gagner en

consommant du pollen.

Ainsi, les larves de langcon ont sélectionné positivement des pollens et ont consommé un
grand nombre d’ceufs de copépodes; la digestibilité reste cependant a démontrer. Etant
donné que la condition larvaire est étroitement liee a la disponibilité des proies, il serait
interessant de Vérifier le taux de survie et la condition larvaire de larves nourries
uniquement de pollens par rapport a ceux de larves nourries d’ceufs et de nauplii de
copépodes (Buckley et al., 1984; Monteleone et Peterson, 1986; Welker et al., 1994; Casini
et al., 2006). Une étude en laboratoire comparant les préférences alimentaires des larves de

langon, comme dans 1’étude de Pepin et al. (1988), pourrait étre menee.

De plus, il serait intéressant d’observer au microscope électronique les pollens sortant de
I’appareil digestif des larves (Faita et al., 2018) afin de les comparer a des pollens non
ingérés et de vérifier si leur paroi externe a éte digérée ou non. Il existe plusieurs méthodes
de digestion du pollen : mécanique ou chimique (par des enzymes digestives ou un choc
osmotique) (T’ai et Cane, 2000). Les pollens qui ont été observés dans les estomacs ne
semblaient pas avoir subi de digestion mécanique. Si les larves digerent le pollen, il est
probable que ce soit par digestion chimique. Pour le Vérifier, il faudrait récupérer des
pollens dans I’environnement afin de leur faire subir une digestion in vitro avec des
enzymes digestives de poisson. La digestibilité des pollens serait alors définie par la

méthode de microspectrophotométrie (Franchi et al., 1997).
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La survie du langon dépend aussi de la disponibilité de la nourriture au moment de
I’éclosion des larves. Le mécanisme de match—mismatch permet alors une meilleure survie
des larves. Etant donné la disponibilité du zooplancton en 2014 et 2017 (340,89 ind. m? et
616,99 ind. m3, respectivement) et celle des larves, le mécanisme de match était
probablement présent. Par ailleurs, la forte abondance de pollens (77,9 ind. m3 en 2014 et
368,95 ind. m® en 2017) dans I’estuaire a eu lieu a la méme période que 1’éclosion des
larves. Les pins relachent généralement leurs pollens au printemps, avec un pic en avril
(Di-Giovanni et al., 1996). Un possible match temporel et spatial serait alors possible entre
la période de dispersion des pollens et les larves de langon, sachant que I’indice de Chesson
montre une sélectivité positive pour cette proie. Les larves ont ingéré peu de proies, car
elles étaient de taille relativement petite — ce qui accroit le risque de prédation —, et un
grand nombre d’entre elles possédaient un sac vitellin. Selon le mécanisme « bigger is
better » (Anderson, 1988; Miller et al., 1988), leurs capacités natatoires n’étaient pas
suffisantes pour leur permettre d’échapper facilement a un prédateur. Afin d’augmenter
leurs chances de survie, les larves doivent passer le moins de temps possible dans le stade
larvaire (Miller et al., 1988; Islam et al., 2010). Dans cette étude, les larves de grande taille
(> 12 mm) sont absentes de I’échantillon, ce qui s’explique peut-étre par une forte mortalité

ou bien par le déroulement hatif de 1’échantillonnage par rapport a la période d’éclosion.

Le recrutement du langon dans I’estuaire moyen du Saint-Laurent n’est pas connu, et il est
actuellement difficile d’estimer I’abondance de la population (Levesque et Grégoire, 1997).
Cette espece étant présente sur le territoire du parc marin du Saguenay—Saint-Laurent dans
I’estuaire moyen du Saint-Laurent, elle se trouve dans un écosystéme protégé avec ses
prédateurs tels que la morue ou le béluga, une espéce menacée. Cette étude s’inscrit dans
les objectifs du Parc marin du Saguenay-Saint-Laurent, visant la préservation de la
biodiversité pour favoriser la pérennité des especes en péril. De meilleures connaissances a
la fois sur les larves et sur leur environnement permettront de mieux gérer et protéger les
ressources de ce territoire. Des études récentes tendent a montrer que le lancon fait toujours

partie de I’alimentation du béluga (il s’agit d’une de ses proies principales) et que la
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population de lancon semble toujours présente (Turgeon, 2012; Ferchiou, 2019). Des
études complémentaires sur la dynamique de la population de langon de I’estuaire et de son

environnement seraient nécessaires pour mieux comprendre son réle écologique.
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