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Résumé

Le réchauffement accéléré de 1’ Arctique meéne a une débacle de plus en plus hative de la banquise.
La morue arctique (Boreogadus saida), une espece pivot du réseau trophique, semble déja répondre
au rallongement de la période libre de glaces. Particulicrement, la plus forte productivité de
I'écosysteme, I’abondance de proies et les températures optimales associées a une débacle hative
contribueraient au recrutement automnal des jeunes morues en accélérant leur croissance larvaire et
juvénile. Par la dissection de plus de 300 contenus stomacaux de larves et juvéniles de morues
arctiques d’une variété d’écorégions, j’ai testé : 1) si les morues arctiques profitent de ces conditions
optimales afin d’augmenter leur succes alimentaire lors d’une débéacle hative; 2) si les morues
arctiques d’age-0 ont un meilleur succes alimentaire lorsqu’elles consomment des proies plus
nutritives d’origine typiquement Arctique. Le succes alimentaire augmentait rapidement avec la taille
des poissons et I’abondance de proies. Toutefois, bien que la température était peu prédictive du
succes alimentaire, des températures au-dela du seuil de tolérance des jeunes morues arctiques
limitaient de manicre importante les capacités de capture de proies, et ce méme lors d’une abondance
élevée de proies. Egalement, la nature des proies ingérées demeure un facteur déterminant du succés
alimentaire. L’ingestion de proies trés nutritives, tel que Calanus glacialis, favorisait particuliérement
le succés alimentaire alors que la consommation de cyclopoides aux dépens d’autres especes plus
nutritives avait un effet délétére sur le succes alimentaire, semant un doute sur I’adaptabilité future
de la morue arctique aux changements en cours. Bien que les changements de couverts de glace
n’aient pour l’instant pas un impact direct sur le succes alimentaire des jeunes poissons, ils
impacteront éventuellement la phénologie des especes clés de zooplancton et leur présence
simultanée avec les morues arctiques d’age-0. Le succes alimentaire de la morue arctique dans ses

stades les plus vulnérables pourrait donc étre compromis & moyen terme.
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Abstract

Due to climate change, the whole Arctic Ocean could become free of ice during the summer as early
as the 2030s. For now, sea-ice breakup already happens earlier almost year after year. Arctic cod
(Boreogadus saida), a pivotal species of Arctic marine trophic networks, must cope with this
lengthening of the ice-free season. Earlier studies suggest that age-0 Arctic cod recruitment is
enhanced with an early sea-ice breakup. This could be explained by warmer temperatures promoting
survival and by higherzooplankton biomass in areas of early sea-ice breakup. For this study, over
300 guts of larval and juvenile polar cod from various ecoregions of the Arctic were analyzed. I tested
the hypothesis that young polar cods benefit from the lengthening of the ice-free season, optimal
temperatures and higher abundance of nutritious preys by increasing their feeding success in those
areas, which could in turn results in higher recruitment. Despite high inter-individual variability,
feeding success increased with fish length and zooplankton abundance. Even though time since ice
breakup and temperatures were not good predictors of feeding success, extreme temperatures as high
as 10 °C led to a state close to starvation. Additionally, feeding success increased in fish feeding
extensively on Calanus spp., while the consumption of cyclopoids such as Oithona similis decreased
feeding success, raising concerns on the future adaptability of Arctic cod. Changes in sea ice regimes
may not have a direct impact on age-0 Arctic cod feeding success on a short timescale, but they will
eventually have important impacts on the phenology of key zooplankton species and their co-
occurrence with age-0 Arctic cod. The feeding success of the vulnerable early life stages of Arctic

cod could thus be jeopardized.
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Avant-propos
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pour une soumission initiale a Elementa: Science of the Anthropocene).

Une partie des données de ce mémoire a également ét€ présentée par présentations par affiches lors

de deux colloques et ont regu chacune le premier prix de leur catégorie:

Caissy P., Bouchard C., Maps F., Fortier L. 2020. Impact of early sea-ice breakup on age-0 Arctic
cod feeding success in the Canadian Arctic. Arctic Change online conference. Premier prix catégorie

Marine Science.

Caissy P., Bouchard C., Maps F., Fortier L. 2021. Impact d’une débacle hative des glaces sur le
régime alimentaire des jeunes morues arctiques (Boreogadus saida). RSA Québec-Océan. Premier

prix du jury et premier prix du public.

Une partie des résultats de cette étude a été présentée lors du colloque de biologie de 1I’Université
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Introduction

L’océan Arctique: un bassin unique au monde

Particularités géographiques et océanographiques

L’océan Arctique se distingue des autres océans par son isolement relatif de 1’Océan global et la
présence d’une banquise saisonnic¢re et multiannuelle. Situ¢ au nord du 66e paralléle, ce bassin
connecte les plateaux continentaux de six états: les Etats-Unis (Alaska), le Canada, le Groenland,
I’Islande, la Norvege et la Russie. L’océan Arctique est le plus petit et moins profond océan du globe.
Il couvre une surface de 14 millions de km? représentant moins de 1% de la surface océanique
mondiale. Avec une profondeur moyenne de 1038 m, il inclut des plateaux continentaux peu profonds

avec, en son centre, des bassins plus creux pouvant atteindre plus de 5000 m de profondeur (fig. 1).
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Figure 1. Bathymétrie de I’océan Arctique et ses mers constituantes et circulation générale des eaux

d’origine Pacifique (jaune) et Atlantique (rouge) (adapté de Beszczynska-Moller et al., 2011).



Relativement isolé des autres océans, I’océan Arctique permet I'acheminement d’eaux Pacifique vers
1’ Atlantique Nord. Ces eaux chaudes et peu salées pénétrent en surface par le détroit de Béring (~50
m de profondeur, 85 km de largeur), et s’infiltrent dans la portion ouest du bassin jusque dans
I’ Arctique Canadien. Représentant un flux d’environ 0.8 Sv (Roach et al., 1995), ces eaux d’origine
Pacifique sont ensuite expulsées de 1’Archipel Canadien vers I’ Atlantique Nord par le détroit de
Davis. Des masses d’eau de I’ Atlantique Nord pénétrent également en Arctique par le détroit de Fram
(~1.8 Sv; Beszczynska-Mdller et al., 2011) et par I’ouverture de la mer de Barents (~ 8.5Sv; Osterhus
et al., 2005). Ces masses d’eau sont beaucoup plus chaudes et salées que les eaux en surface et sont
généralement retrouvées en profondeur (Rudels et al., 2004). Bien que les eaux Atlantiques circulent
dans presque tout I’océan Arctique, elles ne pénétrent pas dans 1I’océan Pacifique: elles sont plutdt
expulsées vers leur lieu d’origine via les détroits de Fram et de Davis. En plus des apports des océans
auxquels il est connecté, ’océan Arctique recoit a sa surface prés de 10% des apports fluviaux
globaux (Aagaard and Carmack, 1989), majoritairement en provenance des grands fleuves sibériens
et canadiens. Ces apports représentent au final trés peu de I’apport total comparativement aux entrées

Pacifique et Atlantique (~ 0.1 Sv; Jones, 2001).

Contrairement aux autres océans, qui sont couverts de glace de maniére saisonniére pour certains, une
banquise couvre partiellement 1’océan Arctique a I’année. Ces glaces pluriannuelles, généralement
retrouvées au centre du bassin, peuvent s’étre formées il y a plus de 5 ans et atteindre plus de 4 m
d’épaisseur (Belchansky et al. 2003, Maslanik et al. 2007). La présence et la fonte partielle annuelle
de la banquise dicte une part importante des processus physiques, chimiques et biologiques de I’océan
Arctique (Aagaard et Carmack, 1989; Lannuzel et al., 2020). Toutefois, 1’augmentation rapide des
températures des mers associée au réchauffement climatique méne a une fonte marquée des glaces
(Stroeve et al., 2012). Cette fonte est telle que d’ici 2030, I’océan Arctique pourrait perdre I’intégralité
de ses glaces pluriannuelles et serait enticrement libre de glace en période estivale (AMAP 2017). Ce
changement s’observe actuellement par un accroissement de presque 40 jours de la durée de la saison
libre de glace depuis 1979 toutes régions de 1’océan Arctique confondues (NSIDC, 2020). La débacle
des glaces se produit en moyenne presque 9 jours plus tot au printemps et la glace se reforme en

moyenne jusqu’a 29 jours plus tard (Markus et al., 2009; Stroeve et al., 2014; NSIDC, 2020).

Région d’étude: L’ Arctique canadien et la mer du Groenland



L’Arctique canadien
Les eaux canadiennes du bassin arctique incluent pres de 36 500 iles et ilots séparés par de nombreux

détroits, canaux et baies formant le passage du Nord-Ouest. L’archipel est bordé par la mer de
Beaufort a I"ouest et la baie de Baffin a son extrémité est. Ces eaux sont délimitées sous trois
provinces, soit, d’ouest en est, le sud de la mer de Beaufort, le Kitikmeot et le nord-ouest de la baie

de Baffin.

La portion canadienne du sud de la mer de Beaufort inclut les régions du plateau Mackenzie et
I’embouchure du golfe d’Amundsen. Formant un plateau rectangulaire bordé du canyon Mackenzie
et du Golfe Amundsen (fig. 2), la zone recoit a la fois d’importants apports fluviaux de la riviére
Mackenzie (Macdonald et al., 1995), mais également des apports d’eaux riches en nutriments
d’origine Pacifique (Roach et al., 1995). L’intensit¢ de ces apports est dictée par les extrémes
saisonniers en Arctique, I’apport fluvial augmentant largement en été (Carmack et Macdonald, 2002).
Lorsque le plateau est libre de glace, il se produit une remontée d’eaux riches en nutriments le long
du canyon Mackenzie sous 1’action des forts vents a la surface (Carmack et Kulikov, 1998). Cette
remontée d’eaux riches en nutriments permettrait de soutenir la productivité de la région (Machuca,
2019). Une autre zone productive de cette province est la polynie intermittente du Cap Bathurst située
a ’embouchure du Golfe Amundsen (Dalman et al., 2019). Cette polynie et ses alentours abritent de
larges populations d’oiseaux marins et de phoques annelés (Harwood et Stirling, 1992; Dickson et
Gilchrist, 2002).
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Figure 2. Bathymétrie du sud de la mer de Beaufort (adaptée de Hornby et al., 2017)

La province du Kitikmeot englobe des golfes, détroits, fjords et canaux faisant partie du passage du
Nord-Ouest (fig. 3). Ces voies navigables sont peu profondes: le golfe Reine Maud est moins de 100
m de profondeur alors que les détroits Larsen et Peel atteignent pour leur part des profondeurs
maximales de 350 m. Des seuils peu profonds (~30 m) isolent la province des masses d’eau
océaniques. Comme le seul autre apport est d’origine fluviale, la salinité y est relativement faible
(Bouchard et al., 2018). De plus, les rivicres se jetant dans le Kitikmeot sont relativement pauvres en
nutriments. Conséquemment, la province est pauvre en azote a sa surface et la productivité primaire

est faible en comparaison d’autres régions arctiques (Ahmed et al., 2019).
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Figure 3. Voies navigables du passage du Nord-Ouest. Dans le cadre de ce mémoire, je consideére que

les segments 6-7-8-9-14-15-16 font partie du Kitikmeot (adaptée de he Liu et al., 2017).

Le nord de la baie de Baffin inclut les régions du détroit Lancaster, des eaux du Nord et de I’ouest de
la baie de Baffin. Cette province connecte [’océan Arctique a I’océan Atlantique: des masses d’eau
peu salées sont expulsées de 1’ Arctique par les détroits Jones, Nares et Lancaster alors que des masses
d’eau salées d’origine Atlantique pénétrent la baie de Baffin par le large détroit de Davis (Tang et al.,
2004; fig. 4). Ce contraste entre les masses d’eau en fait un environnement hétérogéne avec des
écosystemes aux structures distinctes entre ses extrémités ouest et est (Saint-Béat et al., 2020). Dans
son extrémité nord, on retrouve également un complexe de polynies récurrentes trés productives, la
polynie des eaux du Nord (Stirling, 1980), alors qu’a I’ouest, le détroit Lancaster héberge la polynie

thermique intermittente de I’ile Bylot (Hannah et al., 2009).
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Figure 4. Bathymétrie et circulation générale des masses d’eau d'origine Arctique et Atlantique dans

la baie de Baffin (adapté de Curry et al., 2011).

La mer du Groenland
La mer du Groenland est séparée de la baie de Baffin par le continent du Groenland. La région est

caractérisée par sa bathymétrie irréguliere, avec des plateaux situés a moins de 40 m de profondeur
et d’autres situés a plus de 500 m de profondeur (Piepenburg et al., 1997). La polynie des eaux du
nord-est, une polynie désormais considérée intermittente (Barber et Massom, 2007), est retrouvée a

I’extrémité nord de la région (Schneider et Budéus, 1994).



Un écosystéme marqué par le rythme des saisons

Production primaire

Limitée par sa courte saison d’éclairement, la majorité de la production primaire en Arctique se
produit en été. Celle-ci débute a I’arrivée du printemps, ou la banquise sert de substrat de base.
Lorsque 1’éclairement augmente, accompagné d’une hausse des températures, la neige couvrant la
banquise fond, permettant a la lumiére de diffuser dans la glace. Les algues de glace commencent
alors leur développement (Horner and Schrader, 1982). Une fois que des mares de fonte commencent
a se former sur la banquise, une quantité suffisante de lumiere pénétre dans la colonne d’eau afin de
soutenir la productivité primaire du phytoplancton (Wassmann et al., 1991). La production nette de
carbone en eau libre en Arctique avoisine 300 Tg C par année, mais a atteint un pic de 391 Tg C en

2018 (Ardyna and Arrigo, 2020).

Avec le réchauffement climatique, la période libre de glace s’est allongée de pres de 40 jours depuis
1979. Cela s’accompagne d’une augmentation nette de la productivité primaire de plus de 30% depuis
1998 (Arrigo and Dijken, 2011; Arrigo and van Dijken, 2015; Lewis et al., 2020). Toutefois,
I’Arctique demeure limité par les nutriments, dont les apports futurs ne permettront pas
nécessairement de soutenir une production accrue malgré une saison d’éclairement allongée
(Tremblay et al., 2015). De plus, au lieu de connaitre une période de production continue tout au
long de 1’été, 1’ Arctique pourrait plutdt se caractériser par deux périodes de floraison, conséquence
de sa bor¢alisation, c’est-a-dire du glissement vers des conditions environnementales prévalant dans
les écosystémes a sa marge sud, et de I’augmentation de la stratification (Wassmann and Reigstad,

2011; Ardyna et al., 2014; Ardyna and Arrigo, 2020).

Production secondaire

Les assemblages de zooplancton en Arctique sont dominés par les copépodes. Les taxons les plus
couramment retrouvés sont les calanoides, incluant Calanus spp., Pseudocalanus spp., Microcalanus
spp. et Metridia longa, et les cyclopoides, soit Oithona similis, Triconia borealis et Oncaea spp..
Dans un contexte de réchauffement climatique, une débacle hative des glaces semble étre associée

avec une productivité secondaire accrue (Tremblay et al., 2011).



Calanus spp.
La distribution des Calanus spp. dans la région circum-arctique est contentieuse puisque de nombreux

défis demeurent quant a leur identification (Choquet et al., 2018). Calanus glacialis et Calanus
hyperboreus dominent présentement les assemblages de copépodes en Arctique, tous groupes
confondus, en termes de biomasse (Conover et Huntley, 1991; Ringuette et al., 2002). Ces deux
especes sont tres riches en lipides et bien adaptées aux extrémes saisonniers de I’ Arctique (Lee et al.,
2006; Falk-Petersen et al., 2009). D’autres Calanus spp., d’origine boréale, sont également retrouvés
en Arctique: C. finmarchicus (mer du Groenland, mer de Barents, baie de Baffin, mer de Kara;
Jaschnov, 1970) et C. marshallae (mer de Béring, mer de Chukchi; Ji et al., 2012). Généralement
moins riches en lipides, leur abondance relative en comparaison de C. glacialis et C. hyperboreus est
marginale (Choquet et al. 2017). Toutefois, avec le réchauffement des mers Arctiques, ces deux
especes, avec un risque reconnu pour C. finmarchicus, pourraient migrer au nord de leur distribution
et établir des populations viables en Arctique (Chust et al., 2014; Feng et al., 2016), au détriment de
C. glacialis et C. hyperboreus (Mgller et Nielsen, 2020).

Calanus glacialis et C. hyperboreus ont un cycle de vie distinct, mais rythmé par la saisonnalité de
la floraison printaniére. Pour C. glacialis, ’arrivée des algues de glace marque le début de son cycle
reproductif et la dispersion de ses ceufs dans la colonne d’eau (Tremblay et al., 2006; Darnis et Fortier,
2014).Les nauplii éclosent par la suite durant le pic de la floraison du phytoplancton. Son cycle de
vie s’étale sur deux ans (Conover et Huntley, 1991),0u les individus migrent de maniére saisonnicre
a 200-300 m de profondeur pour leur diapause hivernale (Darnis and Fortier, 2014). C. hyperboreus,
un espece d’eaux profondes, se reproduit dans les profondeurs (500-1000 m) en hiver, entre octobre
et mars (Hirche, 1997), et ses nauplii, ainsi que les stades avancés de copépodites, sont retrouvés dans
la couche de surface entre mai et octobre (Falk-Petersen et al., 2009). Son cycle de vie s’étend sur 2
a 3 ans (Falk-Petersen et al. 2009) et est ponctué de migrations verticales saisonniéres a partir des
stades C3-CV a 800-1500 m de profondeur (Vinogradov, 1997). La migration saisonniére vers la
surface des deux especes concorde généralement avec la floraison printani¢re (Darnis and Fortier,
2014), bien que C. glacialis migre légeérement plus tot afin de s’alimenter d’algues de glace et entamer

son cycle reproductif.



Autres calanoides
Avec Calanus spp., Pseudocalanus spp, Microcalanus spp. et Metridia longa représentent la majorité

des taxons de calanoides retrouvés dans les mers arctiques (Hirche et Mumm, 1992; Mumm et al.,
1998; Michel et al., 2006; Darnis et al., 2008). Ces omnivores opportunistes sont actifs généralement
a I’année (Ringuette et al., 2002; Darnis et Fortier, 2014). Pseudocalanus spp. et Microcalanus spp.
sont retrouvés dans les couches de surface, ou Pseudocalanus spp. domine autour de mai et septembre
dans certaines régions, alors que I’importance relative de Microcalanus spp. augmente en hiver
(Madsen et al., 2008). Metridia longa, dont la taille est plus imposante que Microcalanus spp. et
Pseudocalanus spp., est principalement retrouvé a plus de 100 m de profondeur, mais peut effectuer

des migrations verticales vers la surface a ’occasion (Darnis and Fortier, 2014).

Cyclopoida
Les cyclopoides sont trés abondants numériquement, mais représentent une faible portion de la

biomasse (Darnis et Fortier, 2014). Oithona similis, Oncaea spp. et Triconia borealis sont actifs tout
au long de I’année (Ashjian et al., 2003). Comme ces trois especes portent leurs ceufs, leur cycle
reproductif s’étend sur une relativement longue période (Lischka et Hagen, 2005). Néanmoins, elles
connaissent des pics reproductifs en janvier, a I’arrivée du printemps et en septembre, alors qu’une

plus grande abondance de nauplii est observée (Lischka et Hagen, 2005; Darnis et al., 2012).



La morue arctique (Boreogadus saida)

Rdle écologique

La morue arctique (Boreogadus saida; Lepechin, 1774), unique représentante de son genre, est un
poisson de la famille des gadidés. De par sa biomasse importante en Arctique (Benoit et al., 2008:
201; Hop and Gjesater, 2013; Mueter et al., 2016: 201; Mecklenburg et al., 2018), elle occupe une
place prépondérante dans le réseau trophique. Grande consommatrice de zooplancton, elle est elle-
méme une proie de prédilection pour les narvals, les phoques annelés, les bélugas et certains oiseaux
de mer. Elle permet ainsi un transfert de plus de 75% de I’énergie vers les niveaux trophiques
supérieurs (Welch et al., 1992). Elle occupe donc un role central dans le transfert d’énergie entre les
niveaux trophiques inférieurs et supérieurs du systéeme (Hop and Gjesater, 2013; Kohlbach et al.,

2017).

Distribution et habitat

La morue arctique est retrouvée dans I’ensemble des mers arctiques (fig. 5; Mecklenburg et al., 2011).
Elle est surtout associée a la présence de glaces de mer (Gradinger and Bluhm, 2004; David et al.,
2016), qu’elle utilise comme refuge contre ses prédateurs en se faufilant dans ses interstices (Lonne
and Gulliksen, 1989; Sereide et al., 2006). Soupconnée d’étre retrouvée jusqu’au pdle Nord, sa
présence a été confirmée jusqu’a au moins 88°N (Andriyashev, 1964), ce qui en fait le poisson
retrouvé le plus au Nord du monde. Elle habite une multitude d’environnements, que ce soit dans des
fjords peu profonds, en eaux libres ou sous la glace (Hop and Gjesater, 2013). On retrouve d’ailleurs
plusieurs populations dispersées: a la fois en Eurasie, notamment dans la mer de Barents (Aune et al.,
2021), la mer de Kara (Ponomarenko, 1968), les fjords du Svalbard (Falk-Petersen et al., 1986;
Renaud et al., 2012) et le long des cotes du Groenland (Christiansen et al., 2012), ainsi qu’en
Amérique du Nord, ou elle semble dominer les assemblages ichtyologiques dans 1’ Arctique canadien
(Welch et al., 1992; Bouchard and Fortier, 2011) ainsi que dans la mer de Chukchi (Crawford et al.,
2012). Plus au sud de son aire de distribution, on retrouve é¢galement des populations dans la Baie
d’Hudson and dans le fjord de Nuuk (Nuup Kangerlua) au Groenland (Drolet et al., 1991; Bouchard
et al., 2020). Des individus ont méme été retrouvés dans I’Estuaire du St-Laurent jusque dans le Fjord
du Saguenay (Lesage et al., 2001). Toutes ces populations semblent se discriminer génétiquement
surtout en fonction des conditions environnementales rencontrées, plutot que par leur ¢loignement

géographique relatif (Nelson et al., 2020).
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La morue arctique effectue a la fois des migrations verticales et des migrations horizontales. Les
larves et juvéniles occupent la couche épipélagique, soit les 30 premiers métres a partir de la surface,
alors que les adultes sont retrouvés dans les couches plus profondes (Geoffroy, Majewski, et al.,
2016), voire méme au niveau du benthos. Ce comportement suggere une migration verticale avec
I’age (Geoffroy et al., 2011; Bouchard et al., 2015). A I’opposé, bien que ses migrations horizontales
soient peu connues, et I’information parfois contradictoire (Pettitt-Wade et al., 2021), les premiéres
¢vidences d’importants mouvements horizontaux de morues arctiques adultes dans 1’ Arctique ont été
publiées en 2017 (0.89 a 2.87 km/jour; (Kessel et al., 2017). De plus, selon des évidences génétiques,
otolithiques et des modélisations, les larves de morue arctique semblent €tre transportées sur de
relativement longues distances (Bouchard et al., 2015; Eriksen et al., 2020; Nelson et al., 2020).

Cependant, I’étendue de ce transport horizontal est peu comprise (Pettitt-Wade et al., 2021).

Figure 5. Distribution circumpolaire de la morue arctique (Boreo;gadus saida) (Mecklenburg et al.,

2011).

Cycle de vie

La période de reproduction se produit généralement entre novembre et mars, sous le couvert de la
banquise. La majorité des ceufs sont pondus entre janvier et février. Ces ceufs translucides et peu
denses (Rass, 1968; Spencer et al., 2020) flottent jusqu’a la couche de surface ou le couvert de glace
sert de refuge contre les prédateurs (Craig et al., 1982). Les larves éclosent ensuite généralement
autour de la période de débacle des glaces entre mai et septembre (Fortier et al., 2006). Néanmoins,
I’éclosion peut se produire aussi tot qu’en janvier, sous la glace, alors que I’abondance de ressources

est moindre. Ces individus éclosent dans des plumes d’eau douce, plus chaude que dans les régions
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de pleine salinité, et profitent de la présence du couvert de glace pour se protéger des prédateurs
(Bouchard and Fortier, 2008; Bouchard and Fortier, 2011). Les individus arrivant a survivre jusqu’au
relancement printanier de la productivité primaire et secondaire seront généralement garantis d’avoir
atteint une taille suffisante a I’arrivée de 1’hiver suivant. Ce phénotype d’éclosion hative leur procure
un avantage compétitif sur leurs congénéres puisque ceux-ci pourront survivre en plus grand nombre
aux conditions extrémes de 1’hiver, en particulier au cannibalisme de leurs géniteurs (Benoit et al.,

2010; Bouchard et al., 2016).

Les morues arctiques atteignent leur maturité sexuelle entre 2 et 3 ans (Graham and Hop, 1995;
Nahrgang et al., 2016), autres) et vivent généralement autour de 5 ans, voire 7 ans dans des cas
exceptionnels (Bradstreet et al., 1986; Hop et al., 1995). L’atteinte de la maturité sexuelle dépend des
réserves d’énergie accumulées par les individus (Nahrgang et al., 2014), car la reproduction chez la
morue arctique nécessite un apport énergétique important. Cet apport peut atteindre plus de 85% des
réserves lipidiques du foie et plus de 15% des réserves lipidiques musculaires (Graham and Hop,
1995). Leur reproduction de prime abord cofiteuse laissait présager la semelparité (un seul évenement
de reproduction dans le cycle de vie des femelles), mais comme certains individus élevés en captivité
se sont reproduits a plus d’une reprise dans leur cycle de vie, ce poisson est maintenant considéré
itéropare (Hop and Gjesater, 2013). De plus, les évidences présentées par Nahrgang et al. (2014)
suggerent ’itéroparité en milieu sauvage. Néanmoins, certains individus pourraient passer une année
de reproduction lorsque les conditions n’y sont pas favorables, comme c¢’est déja le cas pour la morue

Atlantique (Gadus morhua; Rideout and Tomkiewicz, 2011).

Régime alimentaire

La morue arctique consomme principalement des taxons de copépodes typiquement arctiques. Dans
ses jeunes stades, ses larves et juvéniles sont largement dépendants des nutritifs naupliis et
copépodites de C. glacialis (Bouchard and Fortier, 2020). A mesure que sa taille augmente, sa diéte
se compose d’une part croissante de copépodites, bien qu’elle continue de consommer des proies de
petite taille (Falardeau et al., 2014; Bouchard and Fortier, 2020). A I’age adulte, elle consomme
majoritairement des copépodites et des amphipodes (Matley et al., 2013; Majewski et al., 2016), ainsi
que des appendiculaires, et parfois d’autres petits poissons, voire méme ses propres congéneres
(Lenne and Gulliksen, 1989; Benoit et al., 2010; Nakano et al., 2016). La dominance de certains

assemblages zooplanctoniques dans la diéte tend a varier de manicre saisonnicre et spatiale (Buckley
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and Whitehouse, 2017; Cusa et al., 2019), avec une propension au cannibalisme qui augmente durant

la saison hivernale (Benoit et al., 2010).

Impact du réchauffement climatique sur la morue arctique

Dans le Haut-Arctique canadien, on observe présentement un recrutement accru des jeunes morues
arctiques lors d’une débacle hative, indicateur de conditions thermiques optimales (Bouchard et al.,
2017; LeBlanc et al., 2019). Similairement, en mer de Barents, les adultes semblent atteindre une
taille plus importante que leurs congénéres lorsqu’ils évoluent dans un milieu de débacle hative
(Dupont et al., 2020). Cependant, cet effet risque d’étre temporaire puisque des conditions plus
hospitalieres dans le cercle arctique apportent de nouvelles contraintes. Le réchauffement des masses
d’eau permet entre autres I’invasion de nouvelles especes de poissons généralistes d’origine boréale.
Le capelan (Mallotus villosus), le lancon du Pacifique (Admmodytes hexapterus), et les jeunes stades
d’aiglefin (Melanogrammus aeglefinus) et de hareng (Clupea harengus) pourraient potentiellement
entrer en compétition avec la morue arctique (Orlova et al., 2009; Renaud et al., 2012; Falardeau et
al., 2014; Falardeau et al., 2017; Marsh and Mueter, 2020; Pedro et al., 2020). Aussi, de nouveaux
prédateurs, comme la morue atlantique (G. morhua) et le colin d’Alaska (G. chalcogrammus),
pourraient faire pression sur les stocks de morue arctique, voire méme altérer la structure du réseau

trophique (Fossheim et al., 2015; Marsh and Mueter, 2020).

De plus, comparativement a d’autres especes boréales, la morue arctique a une tolérance thermale
plus limitée, la rendant particuliérement sensible au réchauffement accéléré des mers polaires (Laurel
et al., 2017; Dahlke et al., 2018; Koenker et al., 2018). Bien que des températures plus élevées soient
associées a un développement embryonnaire et une croissance subséquente accélérés (Bouchard and
Fortier, 2011; Sakurai et al., 1998; Laurel et al., 2018), cet effet risque d’étre temporaire. Chez les
larves élevées en captivité, leur activité métabolique devient trop importante a partir de 3.5 °C (Drost
et al., 2016), et ce seuil est atteint a partir de 5.5°C pour les adultes (Drost et al., 2014). Une mortalité
importante est observée au-dela de 10°C chez les jeunes poissons, et 15 °C chez les poissons d’age-

1 élevés en captivité (Laurel et al., 2017).
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L’importance du stade larvaire pour le recrutement des poissons

Hjort (1914) a identifié le stade larvaire comme une période critique au recrutement des poissons en
zones tempérées. Cushing (1969) pousse 1’idée plus loin en identifiant les deux principales causes de
mortalité larvaire comme étant la prédation et la famine, dans I’optique que la survie larvaire est
intimement liée aux conditions environnementales et biologiques. Ces deux idées ont largement
permis de définir les facteurs de recrutement chez les poissons, avec une application axée sur les

pécheries (Leggett and Frank, 2008).

Alors que I’intensité de la prédation est surtout liée a la taille des jeunes poissons, a la nature des
prédateurs, et a la capacité des larves a échapper aux prédateurs (Nilsson and Bronmark, 2000; Urban,
2007), la capacité d’alimentation exogene des jeunes poissons est dépendante de plusieurs facteurs
biotiques et abiotiques (Nunn et al., 2012). Une croissance rapide, généralement associ¢e a des
températures plus élevées (Laurel et al., 2016; Laurel et al., 2017; Dupont et al., 2020), devrait
augmenter les capacités de capture de proies grace a une motilité¢ accrue (China and Holzman, 2014).
De plus, la taille des poissons devrait influencer la nature des proies possibles a ingérer (Devries et
al., 1998), ainsi que le degré de tolérance a une famine prolongée (Pepin et al., 2015). Par ailleurs, la
sélection des proies consommeées maximise généralement 1’apport nutritif (Pyke, 1984). Ainsi, les
larves peuvent se spécialiser sur certains taxons, comme c’est déja le cas pour la morue arctique
(Bouchard and Fortier, 2020). D’un autre c6té, une plus forte densité de larves et juvéniles,
particulierement lorsque combinée a une faible densit¢ de proies, tendra a réduire le succes

alimentaire individuel dfi a une plus forte compétition pour les ressources (Ward et al., 2006).
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Objectifs de recherche

Dans le contexte du réchauffement climatique actuel, la plus forte productivité de I'écosystéme,
I’abondance de proies et les températures optimales associées a une débacle hative de la banquise
contribueraient au recrutement automnal des juvéniles de morue arctique en accélérant leur croissance
larvaire et juvénile (Bouchard et al., 2017; LeBlanc et al., 2019). Cela suggérerait un plus faible taux
de mortalité larvaire dans ces régions. Dans ce mémoire, je poursuis les travaux de Bouchard et al.
(2017) et Leblanc et al. (2019) afin d’expliquer le meilleur recrutement de la morue arctique lors
d’une débacle hative en comparant son succes alimentaire (quantité de carbone ingérée/masse) dans
9 régions de I’ Arctique échantillonnées entre 2009 et 2018. Par 1’analyse de contenus stomacaux, j’ai
compar¢ le nombre, la nature et la taille des proies ingérées par des larves et juvéniles de morue
arctique. J’ai ensuite calculé la quantit¢ de carbone consommée par chaque individu a 1’aide de
relations empiriques longueur-masse et 1’ai divisé par la masse des poissons pour estimer leur succes

alimentaire. Dans ce contexte, je souhaite déterminer:

1) Si la morue arctique bénéficie d’un meilleur succes alimentaire lors d’une débacle hative en

raison des conditions qui y sont associées;

2) L’impact d’une modification de la diéte sur le succes alimentaire (quantité de carbone ingérée
par rapport a la masse) advenant une modification majeure du couvert de glace pendant la

saison de croissance.

Tout d’abord, les différences de succés alimentaire des poissons seront comparées entre différentes
données environnementales, soit le nombre de jours depuis la débacle, les températures et salinités
de surface, ’abondance du zooplancton et d’ichtyoplancton, ainsi qu’aux facteurs indicateurs de
croissance tel que la longueur des poissons. Je prédis que le succes alimentaire des jeunes morues
augmentera significativement lors d’une débacle hative en raison de leur plus longue saison de
croissance, les températures et salinités optimales et ’abondance de proies (Michaud et al., 1996).
D’un autre c6té, il est possible qu’une débacle hative ait un effet délétere sur le succés alimentaire,
surtout s’il y a une non-concordance entre la présence des morues arctiques et leurs proies de
prédilection (match-mismatch hypothesis; Cushing, 1969; Cushing, 1990), et lorsque la densité de

larves est trop importante, augmentant la compétition pour les ressources.
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Ensuite, j'établirai le lien entre succes alimentaire et taxonomie de la diete a 1’aide de relations
linéaires. J’estime que la consommation de proies nutritives, telles que des copépodes retrouvés
typiquement en Arctique (C. glacialis et C. hyperboreus), devrait favoriser le succés alimentaire des
jeunes morues arctiques. D’un autre c6té, la consommation d’autres assemblages, comme des espéces
de petite taille typiques des assemblages boréaux (Meller and Nielsen, 2020), pourrait réduire le

succes alimentaire individuel.
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Chapitre 1 Impact of early sea-ice breakup on age-0
Arctic cod (Boreogadus saida) diet in the Canadian
Arctic and the Greenland Sea

1.1 Résumé

Sous I’action du réchauffement climatique, ’océan Arctique pourrait devenir enticrement libre de
glace aussi tot qu’en 2030. Pour I’instant, la débacle des glaces se produit de plus en plus tot en saison
année apres année. La morue arctique (Boreogadus saida), une espece pivot du réseau trophique
arctique, semble déja répondre au rallongement de la période libre de glaces. Particulierement, la plus
forte productivité de 1'écosystéme, I’abondance de proies et les températures optimales associées a
une débicle hative contribueraient au recrutement automnal des jeunes morues en accélérant leur
croissance larvaire et juvénile. Dans cette étude, nous avons disséqué plus de 300 contenus stomacaux
de larves et juvéniles de morue arctique. Nous avons d’abord testé si les jeunes morues arctiques
profitent des conditions optimales associées a une débacle hative afin d’augmenter leur succes
alimentaire. De plus, nous avons déterminé quels assemblages de proies semblent le plus bénéficier
au succes alimentaire des jeunes morues arctiques afin de prédire I’impact que pourraient avoir des
changements d’espéces dominantes. Malgré une variabilité¢ interindividuelle trés importante, le
succes alimentaire augmente avec la taille des poissons et ’abondance de proies. Méme si la date de
débacle et la température étaient peu prédictives du succes alimentaire, des extrémes de température
atteignant plus de 10 °C ont mené a un état pres de la famine. De plus, le succés alimentaire était
particuliérement élevé chez les individus se nourrissant extensivement de Calanus spp. alors que la
consommation de cyclopoides avait un effet délétére sur le succes alimentaire, soulevant des doutes
sur 1’adaptabilité future de la morue arctique. Bien que I’impact d’un changement de couverture de
glace sur le succes alimentaire ne puisse étre détecté sur une courte période, cela risque toutefois de
modifier les assemblages zooplanctoniques sur lesquels les stades les plus vulnérables de la morue
arctique dépendent pour leur survie. A long terme, le succés alimentaire des jeunes morues arctiques

pourrait donc étre compromis.
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1.2 Abstract

Due to climate change, the entire Arctic Ocean could become free of ice during the summer as early
as the 2030s. For now, sea-ice breakup already happens earlier almost year after year. Arctic cod
(Boreogadus saida), a pivotal species of Arctic marine trophic networks, must cope with this
lengthening of the ice-free season. Earlier studies suggest that age-0 Arctic cod recruitment is
enhanced with an early sea-ice breakup, which could be explained by warmer temperatures increasing
survival and by the greater zooplankton biomass in areas of early sea-ice breakup. Here, we examined
the gut contents of over 300 larval and juvenile polar cod from various ecoregions of the Arctic. We
tested the hypothesis that young polar cod benefit from the lengthening of the ice-free season, optimal
temperatures, and higher abundance of nutritious prey by increasing their feeding success in areas of
early sea-ice breakup, which could in turn explain higher recruitment. Despite high inter-individual
variability, feeding success increased with fish length and zooplankton abundance. Even though time
since sea-ice breakup and mixed layer temperatures were not good predictors of feeding success,
extreme temperatures as high as 10 °C led to drastically lower feeding success. Additionally, feeding
success increased in fish feeding extensively on Calanus spp., whereas the consumption of cyclopoids
such as Oithona similis decreased feeding success, raising concerns on the future adaptability of
Arctic cod as this latter prey group is expected to increase in abundance under warming scenarios.
Changes in sea-ice regimes may not have a direct impact on age-0 Arctic cod feeding success on a
short timescale, but they may eventually have important impacts on the phenology of key zooplankton
species and their co-occurrence with age-0 Arctic cod. The feeding success and survival of the

vulnerable earliest development stages of Arctic cod could thus be jeopardized.
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1.3 Introduction

The Arctic is warming about three times faster than the rest of the globe (Holland & Bitz 2003), and
the first ice-free summer is predicted by 2030 (AMAP, 2017). On average, sea-ice breakup now
occurs 10 days earlier than in the 1980°s (Markus et al., 2009; Stroeve et al., 2014; NSIDC, 2020),
affecting the phenology and the intensity of ice algae and phytoplankton blooms (Arrigo and van
Dijken, 2015; Ardyna and Arrigo, 2020). Early sea-ice breakup is also often associated with increased
secondary productivity (Tremblay et al., 2006; Tremblay et al., 2011) since major zooplankton
grazers in Arctic marine ecosystems such as the copepods Calanus glacialis and Calanus hyperboreus
time their reproduction with the blooms (Lee et al., 2006; Falk-Petersen et al., 2009; Sereide et al.,
2010). This seasonal increase in secondary production then sustains all higher trophic levels,

including Arctic cod (Boreogadus saida) throughout its different life stages.

Arctic cod overwhelmingly dominates pelagic fish assemblages in most Canadian Arctic seas (> 90%
of pelagic fish biomass) and occupies a central role in the food web, funneling substantial energy
between lower and higher trophic levels (Welch et al., 1992; Benoit et al., 2008; Hop and Gjesater,
2013; Mueter et al., 2016; Kohlbach et al., 2017; Mecklenburg et al., 2018). As a result, climate-
induced modifications to Arctic cod population dynamics will have important implications for entire
Arctic marine ecosystems. In particular, survival within the first year appears as a strong determinant

of fish population sizes (Cushing, 1990; Drolet et al., 1991).

Arctic cod embryos and larvae are highly buoyant, have limited mobility, and have a narrow thermal
tolerance range (Laurel et al., 2018; Spencer et al., 2020). Rising temperatures notably increase
sensitivity to food deprivation and decrease lipid storage in larval stages (Copeman et al., 2017;
Koenker et al., 2018). The direct effect of increasing sea surface temperature on these life stages is a
very important stressor for the species, and population recruitment failures have already been linked
with extreme summer sea surface temperatures at the southern edge of the species distribution in West
Greenland (Bouchard et al., 2020). Arctic cod early life stages form a bottleneck in the populations’
ability to cope with climate change, since older stages are more mobile, more tolerant to an increase
in temperature, and often inhabit deeper water layers less affected by warming (Geoffroy et al., 2016;

Bouchard et al., 2020).
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Beyond the direct effects of Arctic waters warming described above, climate change also affects
zooplankton dynamics and hence Arctic cod larvae and juveniles’ prey field. During its first year,
Arctic cod diet is specialized on the various life stages of the large, lipid-rich Arctic calanoid
copepods such as Calanus glacialis (Falardeau et al., 2014; Bouchard and Fortier, 2020; Copeman et
al., 2020). Arctic cod hatching season generally coincides with sea-ice breakup, with most of the
larvae hatching between April and August, although some individuals hatch as early as January
(Fortier et al., 2006; Bouchard and Fortier, 2011). This extended hatching season seems to be an
adaptation to the long reproductive season of its preferred prey C. glacialis (Bouchard and Fortier,
2020), which is itself adapted to the high interannual variability in phytoplankton bloom timing
characteristic of the Arctic ocean ecosystem (Segreide et al., 2008; Falk-Petersen et al., 2009). Changes
in sea-ice dynamics may impact the abundance of this preferred prey and the timing at which age-0
Arctic cod co-occurs with prey of adequate size and energetic content (Sereide et al., 2010; Bouchard

and Fortier, 2020; Dezutter et al., 2020).

Age-0 Arctic cod recruitment seems to be enhanced by an early sea-ice breakup, suggesting lower
larval mortality (Bouchard et al., 2017; LeBlanc et al., 2019). Possible mechanisms would be that the
longer growing season, higher zooplanktonic prey availability and optimal temperatures resulting
from an early sea-ice breakup allow young Arctic cod to increase their feeding success, i.e. the amount
of carbon ingested relative to their individual mass. In this study, we investigated how climate change
could impact the feeding success of Arctic cod during its first year of life. Using gut contents of more
than 300 age-0 Arctic cod sampled at 28 stations between 2009 and 2018 over a vast area of the
Canadian Arctic and the Greenland Sea, we tested the two hypotheses that: 1) feeding success is
higher when early sea-ice breakup coincides with higher prey density and optimal temperatures; 2)
the feeding success is dependent on the consumption of lipid-rich prey such as C. glacialis and C.

hyperboreus as opposed to the consumption of less nutritious taxa.
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1.4 Methods

1.4.1 Study areas
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Figure 1.1. Study regions across the Canadian Arctic and the Greenland Sea. Crosses indicate

sampling stations.

We sampled eight regions from the Canadian Arctic and one from the Greenland Sea whose
boundaries we defined based on both oceanographic characteristics and past observations (fig. 1.1).
We sampled in (west to east): the Mackenzie Shelf and Amundsen Gulf Mouth regions (Southern
Beaufort Sea province), the combined Coronation and Queen Maud Gulf region, the combined Larsen
Sound and Victoria Strait region, the Peel sound region (Kitikmeot province), and the Lancaster
Sound, North Water and West Baffin Bay regions (North-western Baffin Bay province). In the
Greenland Sea, we included the Greenland Sea region in our study, which boundaries were defined
according to the area sampled during the research vessel Dana 2017 expedition. Because different

regions were sampled in different years, the samples collected within each region at different stations
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were separated by sampling year to form distinct sampling units named hereafter “region-years”. In

total, 80 stations were sampled between 2009 and 2018 and were included within 28 regions-years.

The Canadian Arctic and the Greenland Sea show diverse environmental and oceanographic
characteristics. In the Canadian Arctic, the southern Beaufort Sea is characterized by a strong
seasonality due to the high freshwater input from the Mackenzie River (Macdonald et al., 1995). The
Mackenzie Shelf region includes important upwelling zones sustaining its regional productivity
(Carmack and Kulikov, 1998; Machuca, 2019). The Amundsen Gulf Mouth is home to the Cape
Bathurst polynya, which hosts important marine bird and ringed seals populations (Harwood and
Stirling, 1992; Dickson and Gilchrist, 2002; Barber and Massom, 2007). Further east, the Kitikmeot
province, characterized by shallow gulfs and straits (< 400 m deep) with estuarine currents and a
strong stratification (Bouchard et al., 2018), has a low overall biological production (Ahmed et al.,
2019). The North-western Baffin Bay connects the Arctic Ocean to the Atlantic Ocean with
contrasting water masses that define distinct ecosystem structures between its eastern and western
portion (Saint-Béat et al., 2020). Its northern portion also includes the North Water recurring polynyas
complex (Stirling, 1980). Finally, the Greenland Sea area sampled, with its irregular bathymetry
(Piepenburg et al., 1997), includes several coastal polynyas (Schneider and Budéus, 1994).

1.4.2 Sea-ice breakup date and open water days

We estimated sea ice breakup date from remote sensing data provided by the Centre de Recherche et
d'Exploitation Satellitaire (CERSAT), at IFREMER, Plouzané (France). We used the SSM/I sea-ice
concentration Arctic daily maps projected on a 12.5 km polar grid. We averaged daily sea-ice
concentrations for each region-year and defined breakup date as the week when average sea-ice
concentration fell below 50% for the first time in the year. The variability in ice break-up dates is
high among regions, with ice breakup occurring anytime between April and September (Bouchard et
al., 2017; LeBlanc et al., 2019). Since the timing of the sampling in each region-year was also very
variable relative to the ice breakup, we calculated the “open water days” metrics (OWD) at the station-
level as the number of days between ice breakup date and date we sampled at a given station within
a region. OWD values could be negative if sea ice breakup had not occurred yet at the moment of

sampling.
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1.4.3 Regional zooplankton abundance

In the absence of pan-Arctic taxonomic analysis across regions sampled, we chose to estimate
zooplankton abundance from hydroacoustic data collected during the CCGS Amundsen annual
scientific expeditions in August between 2009 and 2018 (LeBlanc et al. 2019) and the research vessel
Dana during its 2017 scientific expedition between August 23" and September 11" (Bouchard et al.
2021). Hydroacoustic signal along both ships tracks was recorded continuously with a Simrad EK60
split-beam echosounder at 38 and 120 kHz. Beam angles were 7° at 38 and 120 kHz . The ping rate
varied between 1 and 2 seconds depending on depth. We used zooplankton backscatter as a proxy for
Arctic cod prey abundance and processed hydroacoustic data as in LeBlanc et al. (2019). In summary,
both sound speed and sound absorption coefficient were estimated from Conductivity—Temperature—
Depth (CTD) profiles from the ships (SBE-911 plus®). Analysis of echograms were completed in
Echoview where we corrected seafloor detection, removed signals of other equipment, impulse noise
(Ryan et al., 2015) and background noise below a signal-to-noise ratio <10 dB (De Robertis and
Higginbottom, 2007). The difference in mean volume backscattering strength AMVBS (dB re: 1 m™")
between 38 and 120 kHz was used to discriminate ichthyoplankton from the zooplankton signals
(AMVBSi2.33in the range — 10 dB to 5 dB, Benoit et al., 2014; Geoffroy et al., 2016). We thereafter
integrated the zooplankton backscatter over the epipelagic layer (13.5-100 m from 2009-2017 and
18-100 m in 2018). We used the mean nautical area scattering coefficient (NASC; nmi*?) of the

zooplankton signal for each region-year as a proxy for zooplankton abundance.

1.4.4 Mixed layer temperature and salinity

Using the CTD profiles described above, we determined surface temperature and salinity for the
mixed layer, whose depth was defined as the depth from the surface where temperature remained
constant (difference <+ 0.5 °C per meter depth). We determined the depth of the surface mixed layer
at each individual station and averaged the temperature and salinity over the estimated mixed layer

depth.

1.4.5 Ichthyoplankton sampling and larval biomass

Age-0 Arctic cod were captured using oblique tows: a Double Square Net (DSN) in the Canadian
Arctic deployed from the CCGS Amundsen and a Methot Isaac Kidd net (MIK net) in the Greenland
Sea deployed from the RV Dana. The DSN consisted of two nets (750-um and 500-um mesh)

attached on a double-aperture squared frame of 1 m? each. The MIK net was a 9 meters-long circular
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net (1500-um mesh) attached to a 2 meters-wide frame (c.a. 3.15 m?). In the Canadian Arctic, the
DSN was deployed at depths between 60 and 120 m (mode across all stations: 90 m) with a cable
angle maintained at 60° over the horizon, and a ship speed of ca. 3 kt (1.54 m/s). In the Greenland
Sea, the MIK net was deployed at depths between 95 and 110 m. In the Canadian Arctic, an additional
11 fish were collected fortuitously from a plankton net deployed vertically over the entire water
column. Each collected fish standard length (SL) and height to the anus (HA) were measured fresh
and individual fish were preserved in a 95% ethanol and 1% glycerol solution. The fresh length and
height of 27 fish not measured onboard were estimated from their preserved length using three linear
regressions calculated from fresh and preserved lengths of the age-0 339 Arctic cod selected for later

gut content analysis (table 1.1.).

Age-0 Arctic cod density per m® was estimated for each station from DSN and MIK nets data by
dividing the total number of fish collected per net by the volume filtered. We estimated filtered
volume from flowmeters mounted on the net frames (TSK, KC Denmark and General Oceanics
flowmeters). We corrected for different sampling depths by multiplying the ratio of fish per m® by
maximum depth sampled and divided by the usual target depth, here 90 m. For the Canadian Arctic,

since we had two nets per tow, we used the average corrected density calculated from both nets.

1.4.6 Stomach content, feeding success & diet diversity

The guts of 339 age-0 Arctic cod were dissected under stereomicroscope while immersed in glycerol.
We dissected at least nine individuals from each region-year (table 1.2). We identified each prey to
the lowest taxonomic level and measured discernable prosome length and height of each copepod and
their fragments, while we measured full length and height of non-copepod prey items. To reduce
uncertainty in our estimates and the size of the “unknown copepodites” category, we used a
probabilistic procedure in R to reassign some of these prey items by comparing their size to the size
distribution of the other copepodites classes already identified. For the gut contents of each fish, we
used species-specific empirical relationships from literature (prey length to dry carbon; Table 1.3) to
estimate the ingested carbon (mg) from each prey, and then summed estimates from all prey items to
obtain the total ingested carbon per individual (C). We used another empirical equation to estimate
each individual Arctic cod wet weight (W) in milligrams (W = 0.0055 x SL*'?; Geoffroy et al., 2016).
Finally, we calculated the feeding success as the total ingested carbon divided by the individual age-

0 Arctic cod wet weight (C/W).
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Table 1.1. Linear regressions used to estimate missing fresh measures from preserved measures.

Missing fresh Preserved n Regression adj. R? p- value Equation to estimate fresh measurement
measurement
measurement
(Sstgdard length Y 11 SLpres ~ SLiresn  0.97 < 0.001  SLfresh = (SLpres +0.75) / 0.98
Height to the _
anus (HA) Y 26 HApres ~ HAfen 0.92 <0.001  HAfesh = (HApres + 0.04) / 0.89
N 1 HAfesh~ SLesn  0.94 <0.001 HAfesh = 0.15 %X SLfresh - 0.33

25



Table 1.2. Number of fish dissected per region-year.

Year Mackenzie Amundsen COI‘OI_latiOIl L'flrseq— Peel Lancaster =~ North ];Z Fg; Greenland Sea
Shelf  Gulf Mouth Maud Victoria  Sound Sound Water Bay

2009 10

2010 16 12 13 13

2011 10 9 12

2014 10 11 23

2015 10 10 9 21 12

2016 11 13 10 11 16 10

2017 10 10 15

2018 12 10 11
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Table 1.3. Empirical equations used to estimate carbon content (C) in pg from each prey item. Prosome length (PL), length (L) and diameter

(D) were measured in pm.

Gut contents
taxa

Equation taxa

Equations

References

Acartia spp.

Calanus
glacialis

Calanus
hyperboreus

Calanus spp.
nauplii

Eurytemora
spp.

Metridia longa

Metridia spp.
nauplii

Microcalanus
spp.

Microcalanus
spp. nauplii

Acartia longiremis

Calanus glacialis

Calanus hyperboreus

Calanus finmarchicus nauplii

Eurytemora herdmani

Metridia longa
Acartia tonsa nauplii
Copepoda

Pseudocalanus newmani
nauplii

C=1.023 x 10°® x PL.2%%

C = 4.742 x (PL/1000)**2

C =7.263 x (PL/1000)*'%

C=429x10°xL12>%

C = 10296 < oePL)= 76 » () 447

C = 7.498 x (PL/1000)*%%

C=3.18x10°x L33!

C= 10307 x log(PL) — 8.37

C= 102A515><10g(L/1000)+0A975 x 0.447

27

Hansen et al.
(1999), Fig. 9

Forest et al.
(2011), Fig. 4b
(summer)

Forest et al.
(2011), Fig. 4a
(summer)

Hygum et al.
(2000), Fig. 4
(high food
resources)

Middlebrook and
Roff (1986), Eq.
8, (1)

Forest et al.
(2011), Fig. 4c
(summer)

Berggreen et al.
(1988), Fig. 3

Uye (1982),
Table 1

Lee et al. (2003),
Fig. 3, (1)



Paraeuchaeta

glacialis Paraeuchaeta spp.
Pseudocalanus

spp. Pseudocalanus spp.
Pseudocalanus Pseudocalanus newmani
spp. nauplii nauplii

Cyclopoid

nauplii Oithona similis nauplii

Oithona similis Oithona similis

Oncaea parila Oithona similis

Triconia

borealis Oithona similis

Unidentified

cyclopoid Oithona similis
Macrosetella gracilis and

Harpaticoida  Microsetella spp.

Unidentified

copepod Copepoda

Unidentified

copepod Pseudocalanus newmani

nauplii nauplii

C = (0.0075 x (PL/1000)*2™ + 0.07 x 0.0075 x
(PL/1000)*27) x 0.447 x 1,000

C = 102857 1oePL) =762 5 () 447

C= 102515 x log(L/1000) + 0.975 x 0.447

C=5545x 108 x L*"

C=9.4676 x 1077 x PL>1®

C=9.4676 x 1077 x PL>1®

C=9.4676 x 1077 x PL>1®

C=9.4676 x 1077 x PL>1®

C = ¢! 03 In(L) - 7.07

C= 10307 x log(PL) — 8.37

C= 102515 x log (L/1000) + 0.975 x 0.447

28

Mumm (1991)
Appendix C (1)

Liu and Hopcroft
(2008), Fig. 1, (1)

Lee et al. (2003),
Fig. 3, (1)

Sabatini and
Kiegrboe (1994),
Fig. 1

Sabatini and
Kiegrboe (1994),
Fig. 1

Sabatini and
Kiegrboe (1994),
Fig. 1

Sabatini and
Kiegrboe (1994),
Fig. 1

Sabatini and
Kiegrboe (1994),
Fig. 1

Satapoomin
(1999), Table 2

Uye (1982),
Table 1

Lee et al. (2003),
Fig. 3, (1)



7 copepod species (Calanus

finmarchicus, C. hyperboreus,

Temora longicornis, Acartia

longiremis, A. tonsa,

Centropages hamatus and
Eggs Pseudocalanus spp.)

Kierboe et al.

C=0.14 x 10 x (4/3n(D/2)*) (1985)

Scina crassicornis,
Phrosina semilunata,

Amphipoda  Phronima sedentaria

C= lolog(( L/1000) — 0.063 ) /0.277 x (0.285

Gorsky et al.
(1988), Tables 1
and 2

Oikopleura rufescens
(synonym: Oikopleura
Appendicularia vanhoeffeni)

C=28.20x 10"* x (L TR)*” (where L TR = trunk ~ Sato et al. (2003),
length) Eq. 7

Lopez-Urrutia et

Frittilaria Fritillaria pellucida C =107 x TL>** al. (2003), table 3
Fotel et al.
Bivalvia Mytilus edulis C=3.06x 107 x L% (1999), Sect. 3.4
Uye (1982),
Chaetognatha  Sagitta crassa C = 10*167loeL) = 1.29 Table 1
Fotel et al.
Cirripeda Mpytilus edulis C=3.06x 10" x L% (1999), Sect. 3.4
Lindley (1998),
Decapoda Brachyura C = 10"08x(L/1000)-089 5 4 table 2 (2)
Conover and
Lalli (1974), Eq.
Gastropoda Spiratella retroversa C = 10102 x10e(D/1000) + 1469 (\where D = diameter) 5
Hansen (1999),
Polychaeta Neanthes succinea C=1.42x10"*x L) Table 1
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Ostracoda

Algal cells

Digested
material

(1

2)

Conchoecia pseudodiscophora C =0.346 x e

Diatoms

Digested material

Copepoda

Zooplankton

3.868xL/1000 v 04

- A -
C=10 0.541 +0.811 log 4/3m(D/2)"3 o 10 6

C =(109.08 x (m x (W/2)* x L)**°") x 0.4 (where
W = width)

C =44.7 % DW (where DW = dry weigth)

C =40 % DW (where DW = dry weigth)

Ikeda (1990),
Table 2. (2)

Menden-Deuer
and Lessard
(2000)

Sirois (1999), (2)

Mauchline (1998)

Legendre and
Michaud (1998)
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1.4.7 Statistical analyses

First, we described both the region-year environments and the Arctic cod individual characteristics.
We evaluated the region-year similarity using principal component analysis (PCA, function PCA,
package FactoMineR v. 2.3; L€ et al., 2008). We projected all sampled stations in the same space
according to the following environmental variables: open water days, mixed layer temperature, mixed
layer salinity, zooplankton abundance and age-0 Arctic cod density. We also analyzed the allometric
relationship between log-transformed standard length and total ingested carbon of the sampled Arctic
cod individuals. We used a quantile linear regression with 10™ and 90" percentiles to discriminate

poorly feeding individuals from super feeders according to their size.

Feeding success and environmental conditions
We ran several statistical tests to reveal the effects of environmental conditions on individual age-0

Arctic cod feeding success. Since the descriptive statistical analyses revealed that the environmental
conditions were closer between samples collected over the years in the same region, than between
samples collected in different regions the same year, we used a linear mixed model (function /mer,
ImerTest package v. 3.1; Kuznetsova et al., 2017) where the factor Year nested within the factor
Region was a random effect. The response variable was the log-transformed feeding success of
individual Arctic cod. We included the following explanatory variables in our initial model: open
water days, mixed layer salinity, mixed layer temperature, log-transformed zooplankton abundance
and log-transformed age-0 Arctic cod density. We also added log-transformed standard length as a
fixed effect to represent the variability in age-0 Arctic cod growth stage. The final model whose
results are presented in this article was the model providing the smallest Akaike Information Criterion

(AIC) after a stepwise forward selection procedure (table Al).

Feeding success and diet taxonomy
We tested the data for a possible relationship between individual age-0 Arctic cod feeding success

and diet composition. Prey were binned into categories according to their relative abundance in the
diet and their carbon contribution. Preys which represented less than 5% of both the relative
abundance and carbon contribution were binned in higher taxonomic level categories. Final prey
categories were the following: eggs, Pseudocalanus spp. nauplii, Pseudocalanus spp., Calanus spp.
nauplii, Calanus glacialis, other Calanus spp., Calanoida, Cyclopoida, “other copepodites and
nauplii” and “other prey types”. Unless stated as nauplii, copepod taxa are referred to as copepodites.

We tested whether certain taxonomic groups of ingested prey were indicators of poor or enhanced
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feeding conditions at the moment of capture by using a multiple linear regression stepwise approach
based on AIC values (table A2; function step, package stats; R Core Team, 2019). A preliminary
analysis revealed that the diet did not vary significantly among the regions or the years sampled. Our
response variable was the log-transformed feeding success of individual Arctic cod, while the initial
explanatory variables included the log-transformed counts of our 11 categories of ingested prey and
the log-transformed standard length to take into account potential diet shifts during growth. Since
counts of Pseudocalanus spp. nauplii and Calanus spp. nauplii were significantly correlated (r =
0.76), and since log-transformed standard length was significantly correlated with counts of Calanus

glacialis and other Calanus spp. (r = 0.53), we added these interaction terms in the initial model.

All statistical analyses were performed on R 3.6.2. (R Core Team, 2019).
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1.5 Results

1.5.1. Environmental conditions and feeding success

Stations from the same region generally encountered similar conditions year after year: they clustered
together according to their environmental conditions, with only a few exceptions (fig. 1.2A). The
most striking exception was the samples forming the region-year Mackenzie Shelf 2010 that were
characterized by a warm water plume at the surface and a zooplankton abundance twice larger than
what was measured in any other region-years (fig.1.2A, circled points). Because of this and other
anomalies discussed later in this paper, we decided to pursue this analysis without the stations

sampled in 2010 over the Mackenzie Shelf.

The analysis of the remaining stations did not produce radically different clusters, but rather allowed
for a better discrimination of the samples along the first two axes of the PCA that captured 70% of
the variability. The Kitikmeot stations (Coronation & Maud Gulfs - CM, Peel Sound - PS, Larsen &
Victoria Straits - LV) were separate from other regions along the first axis as they are characterized
by a smaller number of open water days, a lower salinity and lower zooplankton abundance than other
regions sampled (fig. 1.2B). In contrast, the Baffin Bay stations (Lancaster Sound - LS, North Water
- NW - and West Baffin Bay regions - WBB) were characterized by more open water days, a higher
mixed layer salinity and zooplankton abundance shown on the first PCA axis. Finally, the Greenland
Sea - GS showed average conditions according to the first axis but a very high density of age-0 Arctic

cod that set them apart on the second axis.
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Figure 1.2. Principal component analysis of at-station environmental and biological variables.
A) Principal component analysis with all stations sampled. Stations from Mackenzie Shelf region
sampled in 2010 are circled in grey. B) Principal component analysis with all stations sampled, except
those sampled in the Mackenzie Shelf region in 2010. Colored points discriminate regions: MS =
Mackenzie Shelf, AGM = Amundsen Gulf Mouth, CM = Coronation and Maud Gulfs, LV = Larsen
and Victoria Straits, PS = Peel Sound, LS = Lancaster Sound, NW = North Water, WBB = West
Baffin Bay and NEG = Greenland Sea.

The standard length of the dissected fishes varied between 7 and 61 mm. Without surprise, the amount
of ingested carbon was strongly correlated to standard length (Spearman’s p = 0.84; fig. 1.3). More
interestingly, some points located outside the 90th and 10th percentile regression lines indicate very
successful individuals in the former case, notably for larger individuals between sizes 15 and 30 mm,
or poorly feeding individuals in the latter case, including small fish less than 15 mm and juveniles
from the Mackenzie Shelf 2010 region-year (fig. 1.3., blue dots). The lack of feeding success of most
individuals from the Mackenzie Shelf 2010 is at odds with the very high prey abundances observed.

The Mackenzie Shelf 2010 individuals being outliers, we chose to remove them from further analyses.
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Figure 1.3. Total ingested carbon (mg) relationship with with fish length (mm).
Grey parallel lines show the 10™ and 90" percentiles estimated with a quantile regression. Blue-
colored dots represent fish sampled in the Mackenzie Shelf in 2010. Vertical line at 25 mm is used to

visually discriminate fish larval and juvenile stages. Both x and y-axes are displayed on a log scale.

When we tested for the impact of both the environmental factors and individual traits on feeding
success, feeding success was best predicted by fish standard length and zooplankton abundance.
Larger fish generally had a greater feeding success, but variance was high, especially for larvae < 15
mm (fig. 1.4A). Similarly, higher indices of prey abundances led to a significant increase in feeding
success of age-0 Arctic cod (fig. 1.4B). Open water days, mixed layer salinity, mixed layer
temperature and age-0 Arctic cod density were not significant predictors of feeding success (table
1.4).

A B
—~ 0.0100 —~ 0.0100
L L
< <
[®)] (®)]
€ €
O O
g g
~= 0.0010 ~— 0.0010
[2] [2]
%] %]
Q Q
Q Q
[&] [&]
= ]
(2] 2]
(o)) (o))
= c
el el
8 0.0001 8 0.0001
L L
10 20 30 40 50 01 10 10.0
Standard length (mm) Zooplankton backscatter (NASC; m? nmi2 )

Figure 1.4. Feeding success relationship with size and zooplankton abundance. A) Feeding
success (mg C mg W) increased with standard length (mm). B) Feeding success increased with
zooplankton abundance (NASC; m* nnmi?). In both panels, slope and shaded 95% confidence

intervals were derived from the linear mixed model. Both x and y axes are on a log-scale.
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Table 1.4. Mixed linear model of feeding success and environmental variables.

Effect at
Response Random Covariates in o :g 02; Regression 95% CI Final model Final model
variable effect final model ] coefficients ° conditional R* marginal R?
(+, -, none)
log.(Feeding
success) region/year log.(Standard length)  + 0.74 [0.39,1.07] 0.35 0.21
log.(Zooplankton
abundance) + 0.24 [0.11, 0.39]
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Table 1.5. Linear model of feeding success and prey composition in the diet. Unless stated as nauplii, copepod taxa are referred to as
copepodites.

Response variable Covariates in final model Slope 95% CI p-value Eligglel R:
log.(Feeding success) log.(Egg) 0.11 [0.049, 0.18] <<0.001 0.43
log(Calanus spp. nauplii) 0.37 [0.29,0.45] <<0.001
log.(Calanus glacialis) 0.17 [0.045,0.29] 0.0075
log.(Other Calanus spp.) 0.40 [0.27,0.52] <<0.001
log.(Pseudocalanus spp.) 0.10 [0.0068, 0.19] 0.035
[-0.19,
log.(Other copepods) -0.098 0.0014] 0.053
log10(Cyclopoida) -0.15 [-0.22, 0.071] << 0.001
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1.5.2. Feeding success and prey characteristics

Age-0 Arctic cod diet shifted from a mix of nauplii and copepodites to a copepodites-dominated diet
as they grew larger (fig.1.5A & B). Independently of their size class, age-0 Arctic cod showed a strong
reliance on Calanus spp. (Calanus glacialis, other Calanus spp. & Calanus spp. nauplii) as their main
carbon source, (> 60% of the total ingested carbon fraction), even though these items represented <

25% of the total prey counts (fig. 1.5A & B).
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Figure 1.5. Diet of age-0 Arctic cod larvae (< 25 mm standard length) and juveniles (>25 mm
standard length) sampled in nine regions of the circumpolar Arctic beween 2009 and 2018.

Per cent diet composition by (A-B) number and (C-D) carbon of different prey identified in the guts
of Arctic cod (a, c) larvae and (b, d) juveniles. Regions initials as in Fig 1.2.. No juveniles from LV
and WBB were caught between 2009 and 2018. Numbers on top of bars refer to number of analyzed

guts. Unless stated as nauplii, copepod taxa are referred to as copepodites.

Seven of the prey categories were required to explain individual feeding success: number of eggs, C.

glacialis, Calanus spp. nauplii, other Calanus spp., Pseudocalanus spp., other copepod species

38



(copepodites and nauplii) and Cyclopoida were retained in the final significant multiple regression
model (table 1.5). However, while ingesting more eggs, C. glacialis, Calanus spp. nauplii, other
Calanus spp. and Pseudocalanus spp. improved Arctic cod individual feeding success, ingesting more
Cyclopoida and rarer copepod species had a negative effect. (table 1.5). Appendicularian, calanoid,
nauplii of Pseudocalanus spp. and other prey types, as well as standard length and its interaction with
Calanus spp. and Calanus glacialis copepodites counts were not retained as significant feeding

success predictors.
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1.6 Discussion

The importance of both physiological and biological parameters in determining
feeding success

This study revealed high inter-individual variability in feeding success across an area covering more
than 3.8 million km2 of the Arctic Ocean. Age-0 Arctic cod individuals in the same size range and
region-year showed feeding success values spanning three orders of magnitude (fig. 3). Nonetheless,
we demonstrated a log-linear relationship between the carbon ingested by individual age-0 Arctic cod
and their size. Since growth at younger stages is tightly controlled by food intake (Buckley et al.,
2004), our results showed that age-0 Arctic cods have to maximize the amount of carbon ingested in
relation to their size in order to survive. The fact that individuals were very rarely sampled with empty
guts strongly suggests that those individuals that did not manage to feed died off rather rapidly and,
as a result, were not sampled. Moreover, carbon content ingested varied the most for larvae 10-15
mm in length. Larvae usually begin exogenous feeding when they reach about 9 mm in size (Michaud
et al., 1996), and this moment is one of the critical bottlenecks larvae must go through in order to
survive (Houde, 2008; Hjort, 1914). Thus, the few underperforming larvae sampled may represent

individuals that were reaching this critical point and that may not have lived to reach larger sizes.

Consistent with the fact that larger fish benefit from a higher motility to increase their capacity to
catch preys (China and Holzman, 2014), feeding success increased rapidly with size. As the fish
mouth is gape limited (Devries et al., 1998; Urban, 2007), a larger size is also associated with an
increase in the size range of their prey. As a result, growing fish steadily increase their prey field by
increasing both their capacity to catch prey and the diversity of prey types to choose from. Hence,
this creates a virtuous circle for age-0 Arctic cod that manage to access abundant nutritious prey early
during their transition to exogenous feeding (Michaud et al., 1996). Even though we lack the
observational evidence that fish with high carbon intake actually benefited from increased growth, it
has been recognized that feeding success strongly correlates with growth in young fish, including
Arctic cod (Pepin et al., 2015). Therefore, in a context of early sea-ice break up when prey availability
is higher (LeBlanc et al., 2019), we can assume that age-0 Arctic cod able to maximize their feeding
success should benefit from an accelerated growth compared to other individuals developing in waters

with similar temperatures but lower food supply.
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However, it is important to notice that, whereas ice breakup date (open water days) has been shown
to modulate age-0 Arctic cod recruitment into larger juveniles in autumn (Bouchard et al., 2017,
LeBlanc et al., 2019), it did not significantly explain individual fish feeding success in our study. A
first explanation simply resides in the difference of focus between these approaches: as explained
above, it is likely that starving young fish would not last long in the water column. Consequently, we
could not capture this kind of signal (large numbers of larvae with low feeding success), whereas the
downstream effect of poor feeding conditions on the number of recruits the next autumn could be
easily picked up in a population study. A second explanation could be that the effect of ice breakup
date mostly manifests on the phenology of ice algae and phytoplankton blooms at the scale of the
ecosystem. In the highly variable Arctic systems, the zooplankton species that channel these short-
lived pulses of productivity to the higher levels of the trophic networks have evolved to buffer some
of the primary production variability via flexible life cycles, rapid growth and the accumulation of
large lipid reserves (Falk-Petersen et al., 2009). Thus, energy acquisition by secondary consumers,
such as Arctic cod, should remain relatively unaffected by the variability in the timing of sea ice

breakup, as long as their zooplankton prey remain capable of buffering this variability.

Another environmental variable that was expected to control individual feeding success but failed to
do so according to our results is mixed layer temperature. Increasing temperatures accelerate
embryonic development (Fortier et al., 2006; Sakurai et al., 1998; Laurel et al., 2018) and increase
the metabolism of Arctic cod larvae and juveniles (Kunz et al., 2018; Spencer et al., 2020). This is
especially true for a small increase from the cold temperatures Arctic cod has adapted to (about -1 °C
to 0 °C): Hop & Graham (1995) measured a Q1o close to 7 when increasing ambient temperature from
0.4 °C to 2.7 °C in long term acclimation experiments. As long as temperatures remain within the
fish thermal tolerance (upper limit around 5°C; Drost et al., 2016; Bouchard et al. 2020), even a slight
increase should enable individual young fish to grow faster and reach a larger length at age to enhance

their feeding success via the virtuous circle described above.

However, as soon as temperature exceeds the relatively narrow thermal tolerance of developing age-
0 Arctic cod, detrimental effects rapidly occur and can even lead to a rapid death of the larvae (Laurel
et al., 2017; Bouchard et al., 2020; Laurel et al., 2018). The Mackenzie Shelf 2010 region-year was
exemplary of such an exceptional situation, as it was characterized by the highest mixed layer

temperatures: we recorded temperatures as high as 10 °C at certain stations. Moreover, despite having
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the highest indices of prey availability, the feeding success of relatively large Arctic cod juveniles
was among the lowest estimated. A first explanation could be then that the high temperatures have
had a direct, strongly detrimental effect on the feeding and overall condition of the individuals
sampled. We know that age-0 Arctic cod survival rate usually declines fast past 5 °C (Laurel et al.,
2018). A second and non-mutually exclusive explanation could be that despite being abundant,
zooplanktonic prey could have been inaccessible for age-0 Arctic cod at this point in time and space.
The important seasonal discharge of fresher and warmer water from the Mackenzie River in the region
led to a strongly stratified surface layer. However, even though the density difference at the
pycnocline was higher in the Mackenzie Shelf in 2010 (MS-2010) (medianms-2010 = 3.865 vs.
medianoer region-years = 1.220), this difference was irrelevant considering the swimming capacity of
juvenile Arctic cods larger than 25 mm. Hence a last possibility would be that the prey field was
composed of larger zooplankton species, such as large gelatinous preys (large appendicularians,
cnidarians), krill and large amphipods, which could make up most of the acoustic signal while being
unsuitable for age-0 Arctic cod. However, dominant zooplankton communities during sampling
included great abundances of C. glacialis and Pseudocalanus spp. copepodites (Cyril Aubry, pers.
comm.). High temperatures remain the most likely explanation for this striking event of
environmental mismatch for age-0 Arctic cod individuals. By 2050, average mixed layer temperatures
could rise by more than 5 °C (AMAP, 2017). Hereby, what happened in the Mackenzie Shelf'in 2010
is an example of a rare event, yet likely to occur more and more often in the coming years, putting
Arctic cod survival in its most temperature-sensitive developmental stages at serious jeopardy

(Dahlke et al., 2018; Dahlke et al., 2020).

Prey composition as a determinant of fish feeding success

Across the Arctic, the individuals relied heavily on the consumption of Calanus spp., in both their
naupliar and copepodite stages. Calanus congeners are large lipid-rich copepods that act as dominant
grazers in Arctic seas, particularly C. glacialis and C. hyperboreus. Similarly as what was already
reported in Bouchard & Fortier (2020), C. glacialis prey items were disproportionately responsible

for most of the carbon ingested in the young fish studied.

On the contrary, cyclopoid consumption had a significantly negative impact on feeding success when
consumed in large quantities. When found in the diet in large numbers, these preys may be indicative

of a system where preferred preys are hard to come by. Some fish, particularly in the Amundsen Gulf
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Mouth and the Greenland Sea, consumed several hundreds of cyclopoids, mostly Oithona similis.
Those regions receive water masses from the Pacific and Atlantic oceans, respectively. The stations
sampled were deeper, and sea-ice breakup had already occurred when both regions were sampled
(fig. 1.2), which makes it a favourable environment for O. similis (Darnis et al., 2008). Yet, not all
the individuals collected at the same station were feeding as extensively on cyclopoids (figure 1.5).
It is possible that if large calanoids were scarce, age-0 Arctic cod from these locations may have to
catch large quantities of small cyclopoids and only some Calanus spp. stages by chance encounters
only. Unfortunately, we cannot be more precise since we are lacking a complete description of the

zooplankton community taxonomy.

The detrimental impact of an important consumption of smaller boreal species such as O. similis on
individual feeding success raises concerns about the future adaptability of Arctic cod in a rapidly
changing Arctic Ocean. Modelling studies of Arctic cod development showed that the replacement
of large Calanus spp. by smaller copepod species could negatively impact juveniles Arctic cod body
condition (Copeman et al., 2020). Zooplankton assemblages are expected to favour boreo-arctic taxa,
such as O. similis, which is ubiquitous and particularly resilient to current changes in climate regimes
(Cornwell et al., 2020). The current pace of climate warming is rapidly reshaping Arctic Ocean
dynamics. Changes in sea ice regimes may not have a direct impact on age-0 Arctic cod feeding
success on a short timescale, but they will eventually have important impacts on the phenology of
key zooplankton species and their co-occurrence with age-0 Arctic cod (Falk-Petersen et al., 2007,
Sereide et al., 2010). If, as forecasted by numerical modelling studies, zooplankton assemblages shift
from a lipid-rich Arctic copepod dominated ecosystem to a boreal system dominated by smaller
zooplankton species (Chust et al., 2014), the feeding success of the vulnerable earliest development
stages of Arctic cod could be jeopardized. Due to the importance of young stages in determining
recruitment, continuous monitoring of Arctic cod, especially at its younger stages, is required to

determine when such a tipping point might be reached.
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Conclusion générale

Afin de mieux comprendre les causes du recrutement accru des jeunes morues arctiques lors d’une
débacle hative, au-dela de 300 contenus stomacaux de morues arctiques d’age-0 provenant d’une
variété de régions ont été analysés afin de quantifier son succes alimentaire. Dans un contexte de
débacle hative, une croissance rapide et une bonne abondance de proies semblent étre les deux
facteurs pouvant le mieux expliquer le meilleur recrutement des jeunes morues arctiques puisqu’ils
augmentent le succes alimentaire. Les larves et juvéniles sont toutefois limités par les extrémes de
température : des températures au-dela de leur seuil de tolérance restreignaient de maniére importante
les capacités de capture de proies. L’ effet positif d’un allongement de la saison libre de glace pourrait
n’étre que temporaire puisqu’a long terme, les températures pourraient augmenter de 5°C dans
certaines régions (AMAP, 2017). A cela s’ajoute I’augmentation de la stratification (Tremblay et al.,
2015), qui viendrait limiter I’augmentation actuelle de productivité primaire et secondaire dans le
systeme (Tremblay et al., 2011; Arrigo and van Dijken, 2015). Ainsi, ’accumulation de ces nouvelles
contraintes pourrait compromettre a moyen long terme le succés alimentaire déja fragile de la morue

arctique, et ce, dans ses stades les plus vulnérables.

Bien que la date de débacle soit peu prédictive du succes alimentaire, les changements de couvert de
glace pourraient en eux-mémes entrainer une modification des assemblages de zooplancton, avec un
impact potentiellement négatif sur la morue arctique. Une débécle trop hative pourrait entre autres
mener a une désynchronisation entre la présence des morues arctiques d’age-0 et leurs proies de
prédilection, ici C. glacialis (Bouchard and Fortier, 2020). Comme la consommation de Calanus sp.
est primordiale au succes alimentaire, un décalage trop important entre la reproduction de C. glacialis
et I’éclosion subséquente des larves de morue arctique et leur transition vers une alimentation exogene
pourrait avoir des conséquences néfastes sur le succeés alimentaire. Cependant, la saison d’éclosion
de la morue arctique s’échelonne sur pres de 6 mois, avec des individus éclosant bien avant la débacle
des glaces (Bouchard and Fortier, 2011). Le risque plus probable qu’imposerait une fonte trop hative
des glaces est I’invasion des écosystémes arctiques par des espeéces d’origine boréale. Les
assemblages zooplanctoniques actuels en Arctique sont dominés par de larges calanoides, mais
certaines prévisions indiquent que ces taxons pourraient étre remplacés par des espéces plus petites
et moins nutritives (Mgller and Nielsen, 2020) comme Oithona similis (Cornwell et al., 2020) et

Calanus finmarchicus (Chust et al., 2014).
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La morue arctique ne sera également pas épargnée par 1’arrivée de nouvelles especes de poissons en
Arctique. En effet, le risque de compétition est élevé entre la morue arctique et d’autres poissons de
fourrage retrouvés dans 1’ Atlantique et le Pacifique Nord comme le capelan (Mallotus villosus) et le
langon du Pacifique (Ammodytes hexapterus) (Orlova et al., 2009; Falardeau et al., 2014). On pourrait
supposer que ces migrateurs occuperont une niche plus spécialisée sur les taxons de zooplancton
d’origine boréale, permettant une coexistence entre ces poissons. Cependant, le capelan et le langcon
sont des especes généralistes (Pedro et al., 2020), au contraire de la morue arctique qui se spécialise
sur des taxons arctiques (Bouchard and Fortier, 2020; Pedro et al., 2020). Compte tenu de la sensibilité
de la morue arctique a une consommation de taxons boréaux-artiques, le capelan et le lancon, s’ils
s’établissaient en Arctique, pourraient graduellement remplacer la morue arctique dans le cercle
polaire. Une telle modification des assemblages ichtyologiques aurait ensuite des conséquences sur
les comportements alimentaires des oiseaux marins et phoques, ou leur diéte a graduellement changé
en faveur d’espéces atlantiques a la fois dans la baie d’Hudson (Provencher et al., 2012; Chambellant
etal.,2013) et dans la mer de Barents (Vihtakari et al., 2018), ce qui a affecté leur conditions physique
(Harwood et al., 2015).

Des mesures d’anneaux journaliers d’otolithes, des analyses taxonomiques du zooplancton ainsi que
des analyses de condition lipidique seraient des méthodes a envisager afin de répondre de manicre
plus compléte aux perspectives discutées dans ce mémoire. Avec les mesures d’anneaux journaliers
d’otolithes de chacun des jeunes poissons disséquées, le succés alimentaire des jeunes poissons
pourrait étre estimé jusqu’au moment ou la débacle des glaces s’est produite, permettant d’identifier
un lien concret entre date de débacle, succes alimentaire et croissance. D’autre part, faute de données
taxonomiques complétes, il a été impossible d’associer le contenu stomacal a ce qui était retrouvé
dans I’environnement. Une telle information serait primordiale afin de répondre a certaines questions
qui demeurent en suspens, a savoir pourquoi dans le golfe Amundsen et la mer du Groenland, les
jeunes morues arctiques consommaient de si grandes quantités de cyclopoides pour un bénéfice
moindre. Cela permettrait également par la suite de mieux prédire quels assemblages risquent le plus
d’étre consommeés sous différents régimes climatiques, avec une estimation de 1’impact que cela
pourrait avoir sur le succés alimentaire. Finalement, des analyses de composition lipidique

caractériseraient la condition physique globale des jeunes morues arctiques et seraient un marqueur
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appropri¢ de I’'impact d’une débacle hative des glaces sur le développement des larves et juvéniles de

morue arctique.

Bien que la morue arctique semble pour I’instant bien « tirer son épingle du jeu », les prédictions
quant a son avenir ne sont pas aussi optimistes. Il est ainsi crucial de mieux comprendre les facteurs
entourant sa survie, en particulier au moment critique que représente le stade larvaire. Des
programmes tels que ceux développés par ArcticNet, ou des campagnes d’échantillonnages en
Arctique sont entreprises chaque saison & bord du NGCC Amundsen, permettent d’évaluer les
conséquences des changements abrupts en cours dans I’Arctique sur les assemblages
zooplanctoniques et ichtyoplanctoniques sur une base saisonni¢re. Néanmoins, dans le cas de la
morue arctique, il serait essentiel de pouvoir effectuer des échantillonnages printaniers afin de mieux
¢tudier les différents phénotypes d’éclosion et son taux de mortalité lors de sa transition vers une
alimentation exogéne afin de réellement quantifier son potentiel d’adaptation aux bouleversements

en cours et qui se poursuivront dans les prochaines décennies.
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Annexe 1. Tableaux d’AIC

Table Al. Results of AIC stepwise approach for model selection of feeding success relationship
with individual’s characteristics and environmental variables.

Step ID from step() function Fixed effect added AIC

Step 1 (null model) 1 -521
Step 2 Zooplankton abundance -570
Step 3 Standard length -590

Table A2. Results of AIC stepwise approach for model selection of feeding success relationship
with prey type counts in diet. Unless stated as nauplii, copepod taxa are referred to as copepodites.

Step ID from step() function Fixed effect added AIC

Step 1 (null model) 1 -521
Step 2 Calanus sp. nauplii -593
Step 3 Other Calanus spp. -659
Step 4 C. glacialis -668
Step 5 Eggs -675
Step 6 Cyclopoidae -688
Step 7 Pseudocalanus spp. -691
Step 8 Other copepods -693
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