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AVANT-PROPOS

Le projet de recherche présenté dans ce mémoire a été réalisé dans le cadre du programme
de maitrise en sciences de I’environnement réalis¢ a 1’Université du Québec a Trois-Rivieres
(UQTR) entre 2024 et 2026. Ce projet a été congu sous la direction de Rapha€l Proulx et la
codirection de Vincent Fugére, tous deux professeurs a I’'UQTR. Le premier objectif de I’étude
visait a décrire les capacités auditives des larves de poissons et ’impact de la taille corporelle et
de la spécialisation auditive sur ces capacités, deux facteurs importants pour l’audition. Le
deuxieme objectif de I’étude consistait a caractériser la réponse comportementale des larves a la
présence de sons anthropiques. A 1’aide d’une approche expérimentale réalisée dans le Lac Saint-
Pierre (Québec, Canada), les captures de larves de poissons ont été comparées entre deux types de
zones : une zone témoin et une zone soumise a un traitement sonore dans lequel un son motorisé
a été diffusé. Finalement, en combinant les résultats issus des deux objectifs, nous avons évalué
I’effet de la capacité auditive des larves sur leur réponse comportementale en présence de sons

anthropiques.

Le présent mémoire est composé de trois chapitres. Le Chapitre I présente en introduction
une revue de littérature, suivie de la méthodologie du projet. Le Chapitre II contient le corps du
travail rédigé sous forme d’article scientifique en anglais. Le Chapitre III présente conclusion

générale du mémoire.



RESUME

En milieu d’eau douce, les communautés de poissons font face a une pression grandissante
attribuable a de multiples perturbations anthropiques. Parmi celles-ci, la pollution sonore demeure
I’une des moins étudiées, méme si elle engendre une grande variété de conséquences. Certaines
recherches ont montré qu’en présence de sons anthropiques dans leur habitat, les poissons adultes
adoptent un comportement d’évitement, soit une phonotaxie négative, modulé par leurs capacités
auditives spécifiques. Cependant, la majorité des recherches se sont concentrées sur le stade adulte
et les connaissances sur le stade larvaire demeurent limitées. Les larves de poissons possedent une
audition fonctionnelle, démontrent une phonotaxie positive envers des sons naturels en milieux
marins, sont moins mobiles et sont peu conditionnées aux sons anthropiques, ce qui pourrait
entrainer une réponse comportementale a la pollution sonore qui différe du stade adulte. Le stade
de vie larvaire étant le plus vulnérable, il est primordial de comprendre les effets des sons
anthropiques sur ce stade particulier des poissons Ainsi, le but de la présente recherche est de
caractériser le comportement de phonotaxie des larves de poissons face a des sons anthropiques et
de déterminer comment leurs réponses sont influencées par leurs capacités auditives. On s’attend
a voir les larves démontrer une phonotaxie négative envers les sons anthropiques et une réponse
plus marquée avec des capacités auditives plus développées. Pour y répondre, 1’étude a été divisée
en deux objectifs. D’abord, en analysant une compilation d’audiogrammes provenant de la
littérature, nous cherchions a caractériser la capacité auditive des larves de poissons en regardant
I’effet de deux traits importants pour 1’audition aux premiers stades de développement: la taille
corporelle et la spécialisation auditive. Ensuite, nous cherchions a caractériser expérimentalement
le comportement de phonotaxie des larves face aux sons anthropiques et comprendre 1’effet de
I’audition en utilisant les traits auditifs étudiés dans 1’objectif précédent. Pour ce faire, nous avons
identifié deux zones expérimentales en milieu naturel, une zone exposée a des sons motorisés et
une zone contrdle exposée uniquement a des sons naturels, au sein desquelles les captures de larves
ont ét¢ comparées. Contrairement a ce qui €tait attendu, les larves de poissons ont démontré une
phonotaxie positive aux sons anthropiques. Cette attraction aux sons anthropiques pourrait
constituer d’un piege €cologique qui entrainerait les larves vers des habitats ou elles seraient plus
vulnérables aux perturbations et a la prédation.

Mots-clés : Larves de poisson, Son anthropique, Phonotaxie, Audition, Eau douce
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CHAPITRE I

INTRODUCTION

1.1 Problématique

Le paysage acoustique en milieu aquatique comprend ’ensemble des sons de nature
biologique, la biophonie, de nature géologique, la géophonie, ainsi que ceux produits par les
humains, 1’anthrophonie (Pijanowski et al., 2011). Le paysage acoustique joue d’ailleurs un role
de premier plan pour la faune aquatique (Velde et al., 2024). Par exemple, la production et la
réception de signaux sonores par les animaux aquatiques modulent un grand nombre
d’interactions, a la fois intraspécifiques et interspécifiques, telles que la communication, la

navigation, la prédation et la reproduction (Duarte et al., 2021; Slabbekoorn et al., 2010).

Comme les sons de nature anthropique ont fortement augmenté au cours des dernieres
décennies (Shannon et al., 2016), le paysage acoustique en milieu aquatique a grandement changé
et il importe donc d’en mesurer les effets sur la faune aquatique. Par exemple, au Canada, la
pratique des activités nautiques récréatives a augmenté de 12% entre 2012 et 2016 (Nautisme
Québec, 2021). Initialement, les recherches se sont principalement intéressées aux effets des sons
anthropiques sur les mammiféres marins (Slabbekoorn et Ripmeester, 2008; Williams et al., 2015).
Plus récemment, les travaux de recherche portant sur la réponse des poissons aux sons
anthropiques en milieux d’eau douce ont connu un engouement grandissant (Barbeau et al., 2024;

Holt et Johnston, 2015; Mingelbier et al., 2016; Pieniazek et al., 2020).

Plusieurs travaux de recherche ont montré que les sons anthropiques sont associés a une

panoplie de réponses chez les poissons (e.g. Holt et Johnston, 2011; Popper et Hawkins, 2019;



Slabbekoorn et al. 2010; Whitfield et Becker, 2014). Tout d’abord, les sons anthropiques peuvent
entrainer une augmentation du stress (Cox et al., 2018; Popper et Hastings, 2009; Whitfied et
Becker, 2014). D’autres ¢études ont observé une réduction du taux de survie des ceufs, de la
reproduction et de la croissance (Cox et al., 2018; Holt et Johnston, 2015; Popper et Hastings,
2009), mais aussi une diminution du temps allou¢ a la recherche de nourriture (Cox et al., 2018;
Nedelec et al., 2016; Pieniazek et al., 2020), un évitement des zones comportant des sons
anthropiques (Barbeau et al., 2024; Nedelec et al., 2016; Pieniazek et al., 2020) et I’interruption
d’activités essentielles, comme la défense de territoire (Nedelec et al., 2016; Picciulin et al., 2010;
Slabbekoorn et al. 2010). De plus, méme sans directement augmenter le stress chez les poissons,
I’augmentation des sons anthropiques pourrait nuire en masquant la communication entre les
individus et a la détection des proies et des prédateurs, en plus de modifier le choix des partenaires
(Holt et Johnston, 2011; Popper et Hawkins, 2019; Slabbekoorn et al. 2010). A long terme, la
présence de sons anthropiques pourrait altérer les abondances de poissons en milieu naturel

(Popper et Hastings, 2009; Popper et Hawkins, 2019; Whitfied et Becker, 2014).

La majorité des études qui s’intéressent a I’effet des sons anthropiques sur les poissons se
concentrent sur les poissons juvéniles et adultes. L’effet des sons anthropiques sur les larves de
poissons demeure beaucoup moins étudié (Duarte et al., 2021). Or, il est démontré que 1’audition
chez les poissons est déja fonctionnelle au stade larvaire (Radford, Tindle et al., 2011; Tolimieri
et al, 2000; Wright et al., 2011). Les larves sont encore peu conditionnées aux sons anthropiques
et pourraient répondre a la présence de ceux-ci différemment des poissons aux stades de

développement subséquents.



1.2 Comportement des poissons face au son
1.2.1 Phonotaxie chez les larves

Que ce soit en milieu marin (Wright et al., 2011) ou en milieu d’eau douce (Bertolo et al.,
2012), la sélection d’habitats chez les larves de poissons est un processus actif. Par exemple,
plusieurs études en milieu marin montrent que les larves de poissons détectent les sons sur de
grandes distances pour localiser et distinguer les habitats de croissance (Gordon et al., 2019; Leis
et al., 2011; Radford, Stanley et al., 2011; Radford, Tindle et al., 2011). La capacité des larves a
utiliser le paysage acoustique pour sélectionner les habitats dépend de plusieurs facteurs, dont
notamment la taille du corps, la présence de spécialisations auditives et la qualité¢ du signal
acoustique (Leis et al., 2011). Les larves de poissons ont aussi la capacité de localiser la source du
son (Radford, Stanley et al., 2011; Radford, Tindle et al., 2011), ce qui leur permet de se déplacer,
la nuit, en direction de 1’habitat sélectionné (Leis et Lockett 2005; Tolimieri et al., 2002; Tolimieri
et al., 2004). En somme, les sons provoquent un déplacement chez les larves de poisson, un
comportement qui est appelé la phonotaxie. Une phonotaxie peut soit €tre positive, représentant
un mouvement en direction de la source du son, soit €tre négative, représentant un mouvement

s’¢loignant de la source du son.

1.2.2 Phonotaxie face aux sons anthropiques

La sélection d’habitats de croissance par les larves de poissons est potentiellement
influencée par la présence d’une source de sons anthropiques. Au meilleur de nos connaissances,
seules cinq études ont examiné la réponse d’évitement des larves aux sons anthropiques. D’abord,
les résultats de Jung et Swearer (2011) suggerent que la réponse d’évitement ne change pas en

fonction de la présence ou de I’absence d un son anthropique périodique; i.e., I’émission artificielle



de sons imitant le passage d’un bateau. Ces mémes auteurs ont ¢galement démontré que certaines
larves de poissons associées a des récifs étaient davantage attirées vers un habitat associé a des
sons anthropiques portuaires constants que vers un habitat associé¢ a des sons ambiants naturels.
De fagon comparable, Cresci et al. (2023) ont aussi observé une plus grande attraction des larves
de morue (Gadus morhua) envers des sons anthropiques constants de basse fréquence provenant

d’éoliennes en mer.

Holles et al. (2013) ont étudié la réponse d’évitement aux sons anthropiques des larves de
poissons en milieu semi-contrdlé en utilisant des chambres de choix. Confrontées a 1’émission
artificielle de sons cdtiers naturels, 68 % des larves de poissons ont eu une réponse d’attraction,
alors que 8% des larves ont eu une réponse d’évitement et 24% des larves ont eu une réponse
neutre. Lorsqu’elles ont ét¢ confrontées a I’émission constante d’enregistrements de sons
motorisés, 54% des larves ont eu une réponse d’attraction, 46% des larves ont eu une réponse
d’évitement, tandis qu’aucune larve n’a eu de réponse neutre. En d’autres mots, les résultats de
ces expériences suggerent que les larves peuvent autant étre attirées par les sons anthropiques que
chercher a les éviter. Waddell et Sirovic (2023) ont aussi obtenu des réponses d’évitement
variables des larves de poissons face a la présence de sons anthropiques. Leurs résultats ont montré
un évitement initial des sons de fusils a air, mais pas d’évitement systématique des sons de bateaux.
Par ailleurs, les résultats pointent vers une désensibilisation des larves avec le temps d’exposition
aux sons anthropiques. Cependant, 1’étude s’est déroulée en milieu contr6lé en utilisant des larves

¢élevées en laboratoire, limitant ainsi I’applicabilité des résultats en milieu naturel.

Finalement, Simpson et al. (2016) ont créé des habitats cdtiers artificiels pour ensuite
insérer deux traitements sonores a I’intérieur de ceux-ci, soit une émission artificielle a) de sons

ambiants cotiers et b) de sons anthropiques (passage de bateau) et ambiants combinés. Les résultats



ont montré que 61% des larves capturées se sont dirigées vers I'émission artificielle de sons
ambiants cotiers, tandis que 39% de celles-ci se sont dirigées vers 1’habitat comportant aussi des
sons anthropiques. Cependant, la superposition de sons anthropiques et ambiants pourrait avoir
influencé leurs résultats. En effet, I’enrichissement acoustique du son ambiant naturel d’un habitat

peut avoir comme effet d’augmenter le recrutement des larves de poissons (Gordon et al., 2019).

1.3 Le son et I’audition

Les signaux acoustiques se propagent beaucoup plus rapidement sous 1’eau que dans I’air.
Ils présentent aussi deux modes de propagation distincts, soit la propagation cinétique et la
propagation par I’onde de pression (Slabbekoorn et al., 2010). La propagation cinétique résulte
directement du mouvement des particules et s’atténue sur de courtes distances (Popper et Hawkins,
2018; Slabbekoorn et al., 2010). Au contraire, la propagation du son via I’onde de pression se fait
sur de grandes distances, voire plusieurs kilomeétres en eaux libres (Popper et Hawkins, 2018;
OSPAR, 2009). Selon ce mode de propagation, I’onde alterne des zones de forte pression,
nommeées les zones de compression, et des zones de basse pression, nommées les zones de
dilatation (Popper et Hawkins, 2018; OSPAR, 2009). Le signal acoustique ainsi généré peut étre
décrit par le spectre de puissance, qui décompose la puissance de 1’onde sonore exprimée en

décibels (dB) a différentes plages de fréquences exprimées en hertz (Hz).

Les embarcations motorisées sont une source de plus en plus importante de sons
anthropiques en milieu aquatique (Jalkanen et al., 2022), ou divers types de moteurs peuvent avoir
des effets différents sur les communautés aquatiques (McCormick et al., 2018). De maniere

générale, les sons motorisés de plus forte puissance et couvrant une plus large gamme de



fréquences se propagent sur de plus longues distances. La distance de propagation dépend aussi
des propriétés du milieu; par exemple, la distance de propagation des sons de moteurs sera
fortement diminuée dans les environnements peu profonds, constitués d’un substrat meuble et

comportant une forte densité de végétation submergée (Rogers et Cox, 1988; Lagrois et al., 2025).

L’audition des poissons est largement influencée par le mode de propagation du son dans
I’eau. Tout d’abord, la composante cinétique du son peut étre captée par la grande majorité des
especes de poissons (Ladich et Schulz-Mirbach, 2016). Le mouvement des particules associé a ce
mode de propagation entraine un mouvement des otolithes, ce qui active les cellules sensorielles
de I’oreille interne (Ladich et Schulz-Mirbach, 2016). En revanche, la capacité a détecter I’onde
de pression acoustique est généralement associée a la vessie natatoire, un sac de gaz permettant la
flottaison qui est absente chez les poissons cartilagineux (Ladich et Schulz-Mirbach, 2016; Popper
et Fay, 2011). L’onde de pression fait vibrer la vessie natatoire et le signal se transmet ensuite vers
I’oreille interne (Ladich et Schulz-Mirbach, 2016). De maniére générale, une plus grande distance
entre la vessie natatoire et I’oreille interne signifie une plus grande perte de signal (Zebedin et
Ladich, 2013). La majorité des poissons osseux ont une vessie natatoire, sauf quelques groupes de
poissons benthiques ou abyssaux qui ont perdu leur vessie natatoire au cours de leur histoire

évolutive (McCune et Carlson, 2004).

1.4 Spécialisations auditives

1.4.1 Adaptations du systeme auditif

Afin de diminuer la perte de signal entre la vessie natatoire et 1’oreille interne, plusieurs

especes de poissons ont évolué vers des systemes auditifs spécialisés (Hu et al. 2022). On



dénombre trois types différents d'adaptations du systéme auditif chez les poissons (Hu et al., 2022;
Ladich et Schulz-Mirbach, 2016). Tout d’abord, plusieurs espéces possédent une vessie natatoire
modifiée dont 1’extension va s’approcher ou méme se connecter a 1’oreille interne (Braun et
Grande, 2008) (Fig. 1.1A). Le deuxiéme type d’adaptation consiste en la présence d’une série de
trois ou quatre petits osselets, appelés 1’appareil de Weber, qui relient la vessie natatoire a 1’oreille
et permettent une transmission du signal sonore plus efficace (Barbeau et al. 2024; Ladich et
Schulz-Mirbach, 2016) (Fig. 1.1.B). Enfin, d’autres especes ont une autre bulle d’air, adjacente a
I’oreille interne, qui offre une distance de transmission plus courte (Hu et al., 2022; Ladich et
Schulz-Mirbach, 2016) (Fig.1.1C). Les especes du sous-ordre Anabantoidei possédent une
chambre d’air indépendante, 1’organe labyrinthe, qui leur permet de respirer 1’air capturé par la
bouche (Braun et Grande, 1970). Les espéces avec (Fig.1.1D) ou sans vessie natatoire (Fig.1.1E),
mais qui ne possedent pas d’adaptations particuliéres et sont considérées comme ayant une acuité

auditive inférieure (Barbeau et al., 2024).
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Figure 1.1 : Types d’adaptations du systéme auditif chez les poissons. La figure est tirée de
Ladich et Shultz-Mirbach (2016), et illustre (A) une extension de la vessie natatoire, (B) un
appareil de Weber, (C) une bulle d’air annexe, (D) une vessie natatoire uniquement et (E) I’absence
de vessie natatoire.

1.4.2 Niveaux de spécialisations auditives

Historiquement, les especes de poissons étaient divisées en deux catégories de

spécialisation auditive. Les espéces ne possédant pas d’adaptation particuliere (Fig. 1.1D-E)



¢taient considérées comme généralistes, tandis que celles qui en possédaient étaient considérées
comme spécialistes (Amoser et Ladich, 2003). Aujourd’hui, on fait davantage référence a un
continuum de spécialisations compos¢ de plusieurs niveaux d’utilisation de 1’onde de pression
(Popper et Fay, 2011; Popper et al., 2022; Wiernicki et al., 2020). Popper et al. (2022) propose un
modele théorique distinguant sept niveaux de spécialisations (Fig.1.2). En ordre croissant de
capacité auditive, ces niveaux de spécialisation regroupent les espeéces sans vessie natatoire
(Groupe A), celles possédant uniquement une vessie natatoire ¢loignée de 1’oreille interne (Groupe
B), celles possédant une vessie natatoire avec une extension qui s’en rapproche (Groupe C), celles
possédant une vessie natatoire et une bulle d’air auxiliaire non reliée a I’oreille interne (Groupe
D), celles possédant une vessie natatoire et une bulle d’air auxiliaire reliée a 1’oreille interne
(Groupe E), celles possédant une extension de la vessie natatoire reliée directement a 1’oreille
interne (Groupe F) et, finalement, les especes ostariophysiennes possédant un appareil de Weber

(Groupe G).
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Figure 1.2 : Représentation du continuum de 7 niveaux de spécialisation auditive. Cette
illustration a été modifiée a partir de Popper et al. (2022) qui est inspirée de Popper et Fay (2011).
La figure représente les sept niveaux de spécialisation associés a des espéces présentes au Québec.
Seul le groupe D ne possede pas de représentant natif dans les écosystemes, demeurant uniquement
un animal domestique commun.

1.5 Ontogénie de ’audition
1.5.1 Croissance de la taille corporelle

La distinction entre les différentes catégories de spécialisation auditive est plus difficile a
faire chez les larves, puisque leurs organes n’ont pas fini de se développer. Chez les poissons

adultes et juvéniles, la capacité auditive tend a s’améliorer avec la croissance (Corwin 1983;
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Vasconcelos et Ladich, 2008), quoique I’effet contraire ait été observé chez certaines espéces
(Egner et Mann, 2005; Stanley et al., 2020). Chez les larves, la capacité auditive augmente aussi
lors de leur croissance en taille (Blaxter et Bratty, 1985; Fuiman et al. 1999; Iwashita, 1999; Lu et

Desmith, 2013; Sisneros et Bass, 2005).

Plusieurs mécanismes pourraient expliquer la relation entre la taille du corps et la capacité
auditive des larves. Tout d’abord, chez une méme espéce, le volume de la vessie natatoire est
proportionnel a la taille du corps (Yan et al., 2000). Puisque la fréquence de résonance de la vessie
natatoire est déterminée par son volume, la croissance en taille d’un poisson entraine une
augmentation de sa capacité auditive dans les basses fréquences (Proulx et al., 2019). Par ailleurs,
le développement de I’oreille interne pourrait aussi avoir un effet sur 1’audition du poisson, mais
la littérature ne nous permet pas de le confirmer pour le moment (Popper et al., 2005). Vasconcelos
et al. (2016) soutiennent que la physiologie et le développement des trois organes de 1’oreille
interne, le saccule, la lagena et 'utricule, ainsi que I’augmentation du nombre de cellules ciliées

au cours de la croissance du poisson, pourraient améliorer 1’audition.

1.5.2 Développement des spécialisations

Une relation entre la taille corporelle et I’audition n’est pas systématiquement présente chez
les especes possédant une spécialisation de leur systeme auditif. Le moment d’apparition et le
rythme de développement des organes issus des spécialisations auditives varient selon la nature de
ces dernicres. Plusieurs recherches, chez des espéces avec un niveau élevé de spécialisation
auditive, ont trouvé que la période avec la plus grande augmentation des capacités auditives était

lors du développement ontogénique de ces spécialisations (Higgs et al., 2003; Higgs et al., 2004;
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Lechner et al., 2011). Par exemple, Higgs et al. (2003) et Higgs et al. (2004) n’ont trouvé aucun
changement dans la capacité¢ auditive chez les espeéces Danio rerio (Fig. 1.2G) et Alosa

sapidissima (Fig. 1.2E) apres le développement de leur spécialisation.

Les espeéces possédant une extension de la vessie natatoire au stade adulte, ou une bulle
d’air annexe issue d’une extension de la vessie natatoire, ont généralement une vessie natatoire
ovale et non modifiée chez les jeunes stades (Vieira et al., 2023). Les modifications de la vessie
natatoire se distinguent progressivement au cours de la croissance des individus (Birindelli et al.,
2009). Vieira et al. (2023) ont montré que I’extension de la vessie natatoire apparait seulement
vers la fin du stade larvaire. En d’autres mots, les larves de poissons n’ont pas la capacité d’utiliser
le plein potentiel de cette spécialisation auditive pendant les premiers stades de développement.
Ainsi, il est difficile de différencier les trois spécialisations issues d’une modification de la vessie
natatoire (groupes C, E et F) chez des poissons au stade larvaire, puisque la vessie natatoire n’est

toujours pas suffisamment développée.

En revanche, chez les espéces possédant une bulle d’air annexe indépendante, celle-ci
apparait dans les deux a quatre premieres semaines de développement (Wysocki et Ladich, 2001).

Cette spécialisation serait donc plus rapidement disponible chez ces larves.

Chez les ostariophysiens, 1’appareil de Weber n’est pas présent a la naissance des larves
puisque les osselets qui le composent ne sont toujours pas différenciés des vertébres (Rosen et
Greenwood, 1970). En effet, Grande et Young (2004) ont montré chez le cyprinidé Danio rerio
que le premier osselet, le tripus, se forme 22 jours aprés la fécondation de 1’ceuf (« days post
fertilization », ou dpf). De méme, le deuxieme et le troisieme osselet, le scaphium et
I’intercalarium, commencent a se former apres 23 dpf alors que le dernier osselet, le claustrum,

commence seulement a se former aprés 39 dpf. L’apparition non simultanée des osselets
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influencerait la capacité auditive des larves, puisque cette dernic¢re est positivement corrélée au

nombre d’osselets présents (Lechner et Ladich, 2008).

1.6 Question de recherche, objectifs et hypothéses

La phonotaxie des larves de poissons en réponse a des sons anthropiques demeure
relativement peu ¢tudiée. Les études précédentes, toutes menées en milieu marin, ont obtenu des
résultats ambigus qui ne permettent pas de déterminer la nature de la phonotaxie des larves de
poissons (Cresci et al., 2023; Holles et al., 2013; Jung et Swearer, 2011; Simpson et al., 2016;
Waddell et Sirovic, 2023). Cette ambiguité pourrait étre en partie expliquée par 1’interaction entre

la taille du corps et la présence de différents niveaux de spécialisation auditive chez les larves.

Notre étude tentera donc de répondre a la question de recherche suivante : En milieu d’eau
douce, les larves de poissons démontrent-elles une réponse de phonotaxie face aux sons
anthropiques et comment ce comportement est-il influencé par la taille corporelle et la présence

de spécialisation auditive ?

Pour y répondre, 1I’étude comprend deux objectifs distincts. Le premier objectif est de
caractériser, chez les larves de poissons, la relation entre la capacité auditive, la taille corporelle et
la spécialisation auditive, basée sur une analyse de données provenant de la littérature. De maniére
générale, on s’attend a observer une augmentation des capacités auditives des larves de poissons
avec I’augmentation de leur taille corporelle et que cette relation soit plus marquée chez les especes

avec un systéme auditif spécialisé nécessitant un plus long temps de développement.

Le deuxieme objectif est d’évaluer le comportement d’évitement en milieu naturel, avec

une approche expérimentale. Nous déterminerons si les larves de différentes especes de poissons
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d’eau douce démontrent une phonotaxie négative (€vitement), positive (attraction), ou neutre
(absence de réponse) face a des sons anthropiques et si ce comportement est influencé par leurs
capacités auditives. Comme pour le stade adulte, la prédiction est que les larves de poissons
démontreront une phonotaxie négative face aux sons anthropiques. On s’attend aussi a ce que les
capacités auditives des larves déterminent 1’amplitude de la réponse ; une phonotaxie plus

importante chez les larves de grande taille issues de groupes acoustiquement spécialisés.

1.7 Synthése des seuils auditifs

Pour répondre au premier objectif, des audiogrammes de larves de poisson, provenant de
la littérature, ont été utilisés. Des données de seuils auditifs, associées a une taille corporelle, ont
été considérées a quatre fréquences couramment testées,100 Hz, 200 Hz, 400 Hz et 800 Hz. Au
total, 22 espéeces, provenant de 16 études différentes, ont été incluses (Annexe A). Par la suite,
chaque espéce a été associée a son groupe de spécialisation auditive. De plus, a partir de la taille
corporelle des larves testées, les audiogrammes ont été répartis en cinq classes de taille : [5, 15[
mm, [15, 25[ mm, [25, 35[ mm, [35, 45[ mm et [45, 55 mm. En somme, cette synthése de seuils
auditifs a permis de comparer les différents groupes de spécialisation auditive, notamment en ce
qui concerne la pente de la relation entre les seuils auditifs et la taille, ainsi que le seuil auditif

observé chez les plus petites larves.
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1.8 Approche expérimentale
1.8.1 Site d’échantillonnage

Les expériences se sont déroulées dans le fleuve Saint-Laurent, sur la rive nord du Lac
Saint-Pierre (LSP) a proximité de la ville de Louiseville (Québec, Canada) (46°12'55"N
72°56'07"W). Le LSP est la section du fleuve Saint-Laurent qui comporte la plus grande richesse
en especes de poissons (Mingelbier et al., 2016) et posséde les statuts de réserve mondiale de la
Biosphére de PUNESCO (2000) et de zone humide d’importance internationale de la Convention
Ramsar (1998). Le secteur visé est peu profond (entre 100 et 150 cm) et soumis a des sons
anthropiques issus surtout des activités récréatives (Mingelbier et al. 2023). On retrouve au LSP
un grand nombre d’espéces appartenant aux catégories B et G de spécialisations auditives (Fig.
1.2), mais aussi certaines espeéces appartenant au groupe A (e.g. Fundulus diaphanus), au groupe

C (e.g. Lota lota), au groupe E (e.g. Alosa sapidissima) et au groupe F (e.g. Hiodon tergisus).

1.8.2 Plan d’expérience

Les expériences d’évitement des sons anthropiques ont ét¢ menées en 2024 et 2025 entre
la fin du mois d’avril et la fin du mois d’aolit. Cet intervalle permet de couvrir les périodes
d’éclosions de la quasi-totalité des especes communes qui fraient au LSP (Gouvernement du
Québec, 2024). Chaque expérience consistait a capturer des larves de poissons dans une zone de
controle (sons ambiants seuls) et une zone de traitement (sons anthropiques motorisés ajoutés).
Les expériences se sont déroulées apres le coucher du soleil, étant donné que les larves de poissons
sont capturées en utilisant des pieéges lumineux passifs (Quadrafoil larval fish light trap,
WaterMark, Jackson, USA), une méthode décrite comme la plus efficace pour récolter des

poissons au stade larvaire (Niles et Hartman, 2007; Tolimieri et al., 2004). Chaque piege était
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installé dans une colonne d’eau environ 1 metre de profondeur et était équipé d’un baton
fluorescent vert de 15 cm (Chemical lightstick, Cyalume, West Springfield, USA) (Reynalte-
Tataje et al., 2024). Lors de chaque sortie, deux expériences ont été réalisées simultanément dans
deux sites distincts du secteur d’étude. A chaque site, nous avons déterminé une zone contrdle et
une zone traitement situées a environ 200 metres 1’'une de 1’autre ; une distance qui a été testée
préalablement pour vérifier que le son du traitement ne se propageait pas d’une zone a I’autre (Fig.
1.3). La zone contrdle comprenait uniquement deux pieges lumineux. La zone de traitement
comprenait, en plus de deux piéges lumineux, une pompe électrique motorisée (M 12 stick transfer
pump, Milwaukee Tool, Brookfield, USA) positionnée a environ 2 metres de chacun des pieges et

montée sur une tige en acier.

L’échantillonnage des larves a chaque site débutait a la derniere lueur du jour et était d’une
durée totale de 60 minutes, pendant lesquelles ou la pompe motorisée était mise en fonction
pendant la totalité du temps. A la fin de 1’expérience, les contenus des deux piéges dans chacune
des zones ont été jumelés pour ne former qu’un seul échantillon. Au laboratoire, les larves de
chaque échantillon ont été réparties sur un plateau et prises en photo en y incluant une mesure de
référence. Finalement, les échantillons ont été congelés a une température de -80°C. Ainsi, quatre

¢chantillons de larves étaient générés a chaque sortie sur le terrain (2 sites x 2 zones).
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Figure 1.3 : Schématisation d’un site d’échantillonnage. Les cercles verts représentent les
pieges lumineux, le cercle noir représente 1’enregistreur audio et le carré « A » représente la source
de sons anthropiques. A chaque sortie sur le terrain, deux sites ont ét¢ échantillonnés.

1.8.3 Traitement sonore

D’abord, un hydrophone (Hydromoth, Open Acoustic Devices, Oxford, UK) a ét¢ immergé
a 0.3 metre de profondeur entre les deux pieges, dans les deux types de zones, dans le but de
comparer les sons entre le controle et le traitement sonore. La fréquence dominante du traitement
sonore était de (523.6 = 65.3) Hz, tandis que le AdB (différence d’intensité sonore entre le contrdle
et le traitement sonore) était de (16.0 +0.3) dB en 2024 et de (31.4 £2.5) dB en 2025. La différence
de AdB entre les deux années d’échantillonnage provient peut-€tre d’une plus forte intensité du
son ambiant en 2024, puisque les sites €taient plus exposés aux vents et aux vagues. En 2025,
I’échantillonnage se faisait prés de la berge dans de la végétation plus dense. Le traitement sonore
a aussi été enregistré et analys¢é a un metre de la pompe a Dextérieur des périodes
d’échantillonnage, afin d’obtenir la densité spectrale et le niveau de pression acoustique large
bande (100 a 1500 Hz). Cette dernicre était de 139 dB re 1 pPa a la source, une intensité sonore a

laquelle les poissons sont sensibles.
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1.8.4 Taille corporelle et abondance

Les photos prises de chacun des échantillons ont été analysées a I’aide du logiciel ImageJ
(Schneider et al., 2012). L’ensemble des larves de poissons présentes dans chacun des échantillons
a été dénombré et mesuré afin d’obtenir les abondances et les distributions en taille. A partir de
ces mesures, la section expérimentale a été divisée en deux : les sorties a forte abondance,
composées des sites ou des larves plus petites et plus abondantes ont été capturées, et les sorties a
faible abondance, composées des sites ou des larves plus grandes et moins abondantes ont été
capturées. Pour les sorties a forte abondance, les larves ont été séparées en quatre classes de taille,
[5.37; 10.85[ mm, [10.85; 12.09] mm, [12.09; 13.38] mm, et [13.38; 21.14[ mm, qui représentent
les quartiles de la distribution de taille corporelle de 1’expérience. Pour les sorties a faible
abondance, la mesure de taille corporelle de chacune des larves capturées a été analysée

individuellement.

1.8.5 Identification des larves

Finalement, 1’identification des espéeces de larves issues de sorties a forte abondance a été
réalisée a I’aide de la méthode de codage a barres de I’ADN (DNA metabarcoding). Les larves
dans chacun des échantillons ont ensuite été broyées au mortier, en maintenant le plus possible des
conditions stériles (p.ex. lavage du mortier et des outils a 1’é¢thanol entre chaque échantillon). Les
tissus broyés ont été congelés dans des contenants stériles de 1,5 ml puis envoyés au laboratoire
Génome Québec pour I’extraction de ’ADN a I’aide d’une trousse Qiagen Blood and Tissue Kit.
Le matériel génétique a été amplifié via une réaction en chaine par polymérase (PCR) a I’aide des
amorces universelles MiFish-U (Miya et al. 2015), congues pour cibler un fragment du gene
mitochondrial 12S rRNA, spécifique aux vertébrés aquatiques. Le codage a barres de I’ADN
utilisant le géne 12S est une méthode d’identification d’espéces de poissons standard pour les

communautés du Saint-Laurent (e.g. Garcia-Machadoet al. 2021; Astorget al. 2025). Le
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séquencage a ¢été réalisé avec une plate-forme Illlumina NextSeq PE300. Les données de
séquencage ont été analysées avec le pipeline bioinformatique BARQUE (Mathon et al., 2021) et
la base de données de référence MitoFish (Zhu et al., 2023). Les résultats issus de ces
identifications, montraient que les familles, et donc les groupes de spécialisation auditive, étaient
fortement agrégées spatialement et temporellement. En effet, les échantillonnages comportaient
soit uniquement la famille des Percidae (Groupe B), soit la combinaison des familles Percidae et
Catostomidae (Groupe G) (Tab. 1.2). Les résultats d’identification ont permis de séparer les
¢chantillonnages selon la famille des larves capturées. Ensuite, les larves de poissons issues de
sorties a faible abondance ont toutes ét¢ identifié¢es individuellement a I’aide de clés taxonomiques
(Gouvernement du Québec, 2025). Ainsi, ces larves ont toutes été associées a leur propre taille

corporelle, groupe de spécialisation auditive et zone de capture.
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CHAPITRE 11

FISH LARVAE AUDITIVE CAPACITY AND THEIR RESPONSE TO
ANTHROPOGENIC SOUNDS

L’article scientifique suivant sera soumis au Journal of Animal Ecology

2.1 Abstract

In freshwater habitats, sound pollution is a pervasive yet understudied stressor for fish
communities. Studies on adult fish have reported behavioural responses such as negative
phonotaxis and avoidance of habitats exposed to motorboat sound. Few studies, however, have
considered the more vulnerable larval stage, even though fish larvae rapidly acquire hearing
sensitivity and may display phonotactic responses to natural ambient sounds. Here, we combine a
literature review and a field experiment to test the effects of anthropogenic sound on freshwater
fish larvae. We first compiled all available audiogram-derived hearing thresholds for freshwater
fish larvae and related them to individual body size and species-level auditory specialization. We
found that larvae of all species had similar auditory thresholds at the smallest body-size interval,
but that species with auditory specializations reached lower thresholds than species without such
specializations as they increased in length. We then conducted a sound-addition experiment in a
large fluvial lake in Québec, Canada, where adult fish responses to motorboat sound had
previously been described. We quantified larval abundance in control and sound-exposed zones
and tested whether individual body size and species-level auditory specialization influenced
phonotactic responses. We found that fish larvae generally displayed positive phonotaxis towards
the sound treatment, suggesting that continuous anthropogenic sound could create an ecological
trap. This response was most pronounced in larger-bodied larvae from species with auditory
specializations, consistent with the hearing-threshold patterns identified in our literature review.
Our findings underscore the importance of studying the impacts of anthropogenic sound across

different fish life stages.

Key words: Fish ecology, sensory ecology, sensory pollution, functional traits, ontogeny



21

2.2 Introduction

Extirpation rates of freshwater fish species in the Anthropocene are more than one-hundred
times higher than background rates (Vardakas et al., 2025). The decline of fish populations has
been correlated to various factors such as habitat loss (Barletta et al., 2010), overfishing (Allan et
al., 2005), chemical pollution (Hamilton ef al., 2016) and climate change (Rijinsdorp et al., 2009).
Many studies have also highlighted the extent to which aquatic ecosystems are increasingly
exposed to acoustic pollution by anthropogenic sounds (e.g., Popper & Hastings, 2009; Popper &
Hawkins, 2019; Whitfield & Becker, 2014). Anthropogenic sounds are especially pervasive in
aquatic ecosystems and are known to impact species such as marine mammals (Duarte ef a/.,2021).
Nevertheless, the impact of anthropogenic sounds on fish communities remains one of the least
studied stressors, particularly in freshwater environments (e.g., Pleizer et al., 2025; Mickle &

Higgs,2017; Velde et al., 2024).

Exposure to anthropogenic sounds triggers a range of behavioural and physiological
responses in fish (e.g., Cox et al., 2018; Popper & Hastings, 2009; Whitfield & Becker, 2014). For
example, anthropogenic sounds can interrupt activities such as territorial defence and foraging
(Nedelec et al., 2016; Picciulin et al., 2010; Slabbekoorn et al., 2010). Other studies suggested that
sound pollution can reduce egg survival, adult reproduction and growth (Cox et al., 2018; Holt &
Johnston, 2015; Popper & Hastings, 2009), while also hindering communication, orientation, and
prey detection (Holt & Johnston, 2011; Popper & Hawkins, 2019; Slabbekoorn et al., 2010).
Recent studies have also shown that some fish species display negative phonotaxis in response to
anthropogenic sounds (Barbeau et al., 2024; Nedelec et al., 2016; Pieniazeket al., 2010).
Phonotaxis is the movement of an organism in response to a sound source, which can be attractive

(positive phonotaxis), neutral, or repulsive (negative phonotaxis).
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It has been proposed that the phonotaxic response of fish to anthropogenic sounds is
determined, at least in part, by their auditory sensitivity (e.g., Barbeau et al., 2024). Fish auditory
sensitivities are often assessed using audiograms, which indicate the ability to detect sounds of a
given frequency (kHz) and amplitude (dB). Historically, fish were separated into two groups based
on their auditory system: the generalists and the specialists (Amoser & Ladich, 2003). All fish can
detect the particle motion component of the sound wave with their inner ear, but specialists could
also detect efficiently the pressure component. More recently, a broader spectrum of auditory
specializations has been recognized (Popper & Fay, 2011; Popperet al., 2022; Wiernickiet al.,
2020). Popperet al. (2022) proposed a framework with seven specialization groups in increasing
order of auditory sensitivity. The first two groups include generalist fish: (1) without a swim
bladder, and (2) with only a swim bladder. The next five groups include specialist fish with: (3) a
swim bladder extension, (4) isolated bullae or similar structures (e.g., labyrinth organs) next to the
inner ear, (5) auditory bullae connected to the inner ear, (6) swim bladder extensions connected to
the inner ear, and (7) a Weberian apparatus. Although this framework was meant to help derive
sound-exposure criteria on fish, these may not apply to early life stages such as eggs and larvae

(e.g., Popper et al., 2014).

In fish larvae, sensitivity to sounds is modulated by the ontogeny of their auditory
specializations. The literature on this topic suggests that auditory sensitivity increases with larval
body size (Blaxter & Bratty, 1985; Fuiman et al., 1999; Iwashita, 1999; Lu & Desmith, 2013;
Sisneros & Bass, 2005). However, it remains unclear how auditory specializations affect the
relationship between growth and audition. Each auditory specialization is associated with a unique
developmental rate; for example, the inner ear (Vasconcelos et al., 2016), the swim bladder

(Doroshev et al., 1981), and the labyrinth organ (Wysocki & Ladich, 2001) are functional in the
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larvae shortly after their birth. The auditory system of generalist larvae and of specialists with a
labyrinth organ is functional and complete early during development. In contrast, the four ossicles
of the Weberian apparatus are not yet distinguished from the vertebrae at birth (Rosen &
Greenwood, 1970). In the zebrafish, Danio rerio, the last of the ossicles is not fully formed until
56 days post-fertilization and their ossification continue at the adult stage (Grande & Young,
2004). Likewise, fish auditory specializations originating from a modification of the swim bladder,
such as swim bladder extensions and auditory bullae, develop progressively after hatching (e.g.,
Vieira et al., 2023; Birindelli ef al., 2009). Thus, both ontogenetic development and auditory

specializations are expected to affect the hearing threshold and phonotaxis of fish larvae.

Behavioural studies have shown that marine fish larvae display positive phonotaxis to
natural ambient sounds (Gordon et al., 2019; Leis ef al., 2011; Radford, Stanley et al., 2011;
Radford, Tindle et al., 2011). For instance, in the study by Simpson et al. (2004), fish larvae from
Pomacentrid and 12 other families were attracted to reef sounds, allowing them to settle in
favourable habitats. However, to our knowledge, only five studies have investigated the
phonotaxic response of fish larvae to anthropogenic sounds. In the study by Simpson et al.(2016),
larvae avoided playbacks of motorized sounds, while no systematic phonotaxis responses were
observed in Waddell & Sirovic (2023), Jung & Swearer (2011), and Holles et al.(2013). The study
by Cresci et al. (2023) showed that larvae display positive phonotaxis to wind-farm underwater
sounds, and Jung & Swearer (2011) reported a similar response in larvae exposed to harbor sounds.
Overall, the handful of studies that investigated the phonotaxic response of fish larvae to
anthropogenic sounds produced conflicting results. A consideration of species’ auditory
specializations and fish developmental status (age, or body length) could help settle these

differences. Furthermore, studies on the effect of anthropogenic sounds on fish larvae in freshwater
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ecosystems are critically needed.

The main objective of the paper is to evaluate the effect of body length and auditory
specializations on the hearing thresholds and phonotaxic responses of freshwater fish larvae to
anthropogenic sounds. First, we hypothesized that larval hearing thresholds decrease with
increasing body length, but that this negative relationship is steeper in groups having either a swim
bladder modification or a Weberian apparatus due to the longer development time of their
specialized auditory systems. Second, we hypothesized that larvae with auditory specializations
will display a stronger negative behaviour to anthropogenic sounds, but that this effect is more
pronounced at increased body lengths. To address these objectives, we combined a synthesis of
published hearing thresholds of fish larvae with an in-situ sound-exposure experiment evaluating
the phonotaxis of fish larvae to anthropogenic sounds in their natural environment. The field
experiment was conducted in a fluvial lake with a diverse fish community facing multiple stressors,

including anthropogenic sounds (Mingelbier ef al., 2023).

2.3 Methods

2.3.1 Classification of auditory specializations

We adapted the auditory specialization groups proposed by Popper et al. (2022) to account
for fish larvae development. Since auditory specializations derived from a modification of the
swim bladder take a longer time to develop (e.g., Vieira et al., 2023), we combined fish species in
these groups into a single category. Therefore, we retained five specialization groups. The two
generalist groups include species without a swim bladder (NSB) or with a swim bladder only
(SBO), whereas the three specialist groups include species with a labyrinth organ (LBO), a

modified swim bladder (SBM) or a Weberian apparatus (WEB). For present purposes, we use the
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generalist vs. specialist terminology to reflect the absence or presence of auditory specializations,

and not to describe hearing sensitivities per se (Popper et al., 2022).

2.3.2 Literature synthesis: effect of size and specialization on hearing thresholds

To address the first objective, we screened scientific literature for studies that reported
audiograms of fish larvae using the following keywords: Ontogeny, hearing threshold, and fish
larvae. From each study, we extracted from figures and tables the hearing threshold (Sound
Pressure Level, or SPL in dB re. 1 uPa) measured at four commonly tested frequencies: 100, 200,
400, and 800 Hz. We also noted the length of the larvae (mm), the species, and the auditory
specialization group: either SBO, SBM, WEB, or LBO (no audiogram was found for the NSB
group). We assigned larvae to five non-overlapping body length intervals: [5, 15[ mm, [15, 25]
mm, [25, 35[ mm, [35, 45 mm, and [45, 55 mm, which were then analyzed using the median
value of the interval. We used length intervals instead of continuous measures because some of

the studies used binned values.

We fitted linear mixed models (LMMs) with hearing threshold as the response, larval body
length, specialization group, and their interaction as fixed effects, with study ID as a random effect
on the intercepts. We fitted separate LMMs for each sound frequency. We evaluated the fixed
effects using type II Wald Chi-square tests. We adjusted LMMs with the glmmTMB package
(Brooks et al., 2017), using the glmmTMB function with a Gaussian error distribution. We also
used the function simulate.Residuals from the DHARMa package (Hartig, 2024), which checks for
heteroscedasticity. We allowed residual variances to differ between specialization groups by
adding the parameter dispformula. We confirmed that models considering heterogeneous
dispersion of residuals presented a better fit using the anova function. We performed all statistical

analyses in R version 4.4.2 (R Core Team, 2024).



26

2.3.3 Field experiment: effect audition on the response to anthropogenic sounds

We conducted the experiment in the littoral zone of fluvial Lake Saint-Pierre, an
enlargement of the St. Lawrence River in Québec, Canada. Lake Saint-Pierre is a freshwater
biodiversity hotspot recognized as a biosphere reserve by the UNESCO (2000) and a wetland of
international importance by the RAMSAR Convention (1998). Its fish community comprises over
70 species, including species from all auditory specialization groups except LBO. Lake Saint-
Pierre is also a major waterway with significant boat traffic related to shipping vessels, fishing and
recreational activities implying various motorizations (Laporte et al., 2025; Mingelbier et al.,

2023).

We conducted phototaxis trials at night in shallow (water depth between 0.5 to 1 m)
portions of the lake on its northern shore. Each trial included a sound treatment zone and a control
zone without sound addition. We sampled larvae using light traps (Quadratoil, WaterMark,
Jackson, USA), with two traps positioned in each zone. The light traps in each zone were floating
2m apart. They were equipped with green glow sticks (Chemical Lightstick, Cyalume, West
Springfield, USA), which is the colour attracting the most fish species (Reynalete-Tataje et al.,
2024). The control and treatment zones were within the same site, separated by a distance varying
between 100 m and 150 m. A device was added to the treatment zone, which produced continuous
underwater sounds for one hour without interruption (see details below). We confirmed using
hydrophone recordings that the sound treatment did not propagate beyond 50m in this shallow lake
system. We conducted two trials at two distinct sites on each sampling night. We set up the light
traps, the hydrophones, and the sound sources at least 1h before nightfall. The trials started 30
minutes after daylight (i.e. astronomical twilight) by inserting the light sticks and starting the

devices. At the end of the trials, we immediately retrieved and anaesthetized the fish larvae caught
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in the light traps. In total, we sampled 21 nights (42 trials), with 12 nights in spring and summer
2024 and 9 nights in spring 2025. Larvae were caught in 17 out of 21 nights, resulting in a final
dataset of 34 experimental trials (Table 2.1). The protocol followed guidelines from Québec

ministry of wildlife (permit 2025032101404SP).

The anthropogenic sound source was a motorized transfer pump (M12 Stick Transfer
Pump, Milwaukee Tool, Brookfield, USA) attached to a metal rod inserted into the sediment. We
recorded the acoustic environment in sound treatment and control zones using HydroMoth
recorders (Open Acoustic Devices, Oxford, UK), hanging 0.3m below the surface and anchored
approximately 1m away from the sound source in the treatment zone, or between the two light
traps in the control zone. We set the HydroMoth units at high gain, with a sampling rate of 48 kHz,
a recording time of 1-minute per cycle, followed by a 3-minute sleep period. For each experiment
and zone (control vs sound), we aggregated the 1-minute clips into one audio file. These audio
files were the analysed in R version 4.4.2 (R Core Team, 2024) with the Seewave package (Sueur
et al., 2025), using the meanspec function to obtain the mean frequency spectrum (default
parameters, no normalization) and the fpeaks function to extract peak frequencies and
corresponding amplitudes (A). Amplitudes at peak frequency were transformed to a decibel scale
(dB) as follows: dB = 20log(A). Finally, for each trial we calculated the difference in decibels at
peak frequency between treatment and control zones (AdB) as a measure of the sound treatment

above background.

We recorded sounds produced by our device at 1m distance from the source, at a sampling
rate of 44.1 kHz, using a H1 hydrophone and a PA4 amplifier (Aquarian Scientific, Anacortes,
USA) connected to a data logger (H2n Handy Recorder, Zoom, Tokyo, Japan). The setup generates

a gain of 20 dB, has a maximum input of 10V (rms) and a sensitivity of =190 dB re 1 V/uPa over
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the frequency range of 10-3000 Hz (Barbeau et al., 2024; Kacem et al., 2020; Roca et al., 2018).
We calculated the root-mean-square broadband (100 to 1500 Hz) sound pressure level (SPL re. 1
uPa) using the PAMGuide functions (Merchant et al., 2015). This frequency band corresponds to
the hearing range of most fish species. We visualized the power spectral density at 5 Hz intervals

using a 50% Hann smoothing window. Our sound treatment over the 100 to 1500 Hz range

generated a broadband SPL of 139 dB re.1 pPa.

The anthropogenic sounds measured iz situ by the HydroMoths in the treatment zones had,
in average, a peak frequency of 523.6 + 65.3 Hz, whereas the average difference in decibels at
peak frequency between control and treatment zones (AdB) was 22.6 + 2.1 dB (Figure 2.1A).
HydroMoth recordings were collected at slightly different distances from the anthropogenic sound
source (1.5-2.5 m) and captured natural fluctuations in both ambient and treatment sounds, as well
as occasional nuisance noise caused by rubbing and signal clipping. A more detailed analysis of
the sounds produced by the motorized device using the H1 hydrophone-PA4 amplifier reveals a
complex sound structure with multiple peak frequencies around 400, 750 and 1500 Hz and a
broadband SPL of 139 dB re.1 pPa (Figure 2.1B). This anthropogenic sound is well within the
range of underwater sounds produced by human activity in freshwater lakes and rivers (Figure

2.10).
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Figure 2.1. Characterization of the anthropogenic sound treatment within the frequency
range most relevant to fish hearing (50-2000 Hz). (A) Power spectra of HydroMoth recordings
expressed as relative sound levels (dB; maximum = 0 dB). Dark- and light-blue lines represent the
treatment and control zones, respectively. (B) Power spectral density of the anthropogenic sound
treatment recorded with an H1 hydrophone connected to a PA4 amplifier at I m from the source.
(C) Anthropogenic acoustic events (n = 98) recorded with the same H1 hydrophone—PA4 amplifier
setup in different water bodies across Quebec, Canada, at varying depths and distances from the
source (Barbeau et al., 2024). Values for individual acoustic events represent sound pressure levels
(SPLs) at their peak frequencies (Hz).

After each sampling night, we brought larvae back to the laboratory and combined the
captures of the two light traps from the same zone, yielding a total of 68 larval samples (17 nights
X 2 trials per night X 2 zones per trial). To count and measure the length of all larvae, we
photographed each sample after laying the larvae on a white paper and placing a 10cm reference

ruler in the frame. We analyzed each picture with the ImageJ software (Schneider et al., 2012).

Because larval abundances varied greatly between experiments, we divided the trials into
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two groups, based on the sampling date, number of larvae captured, and mean larval length (Table
2.1). The ‘peak abundance’ group comprised trials in which we captured many small larvae in mid
to late May of both years (> 350 larvae by sampling night). In contrast, the ‘low abundance’ group
comprised trials in which we captured fewer (< 60 larvae by night) but larger larvae belonging to
a greater diversity of taxa, outside of the period of peak larval recruitment in the study area (Table

2.1).

At peak abundance, we tested the effect of body length and auditory specialization on
phonotaxis using larvae counts. We defined four size intervals corresponding to the quartiles of
the larvae length distribution across all sampling nights (14 trials): [5.37 — 10.85[ mm, [10.85 —
12.09] mm, [12.09 — 13.38] mm, and [13.38 — 21.14] mm. For each zone of each trial, we counted
the number of larvae captured in each of the four size intervals. To test the relationship between
the number of larvae caught (response variable), the experimental zone (treatment or control; fixed
effect), larval body length (factor with four levels; fixed effect) and their interaction, we fitted
generalized linear mixed models (GLMMs) using the glmmTMB function with a type I negative
binomial family from the glmmTMB package (Brookset al., 2017). We included site ID nested in
sampling night as random effects on the intercepts. We used Type II Wald Chi-square tests to

assess statistical support.

We used metabarcoding of larval specimens to obtain the species composition of the
samples at peak abundance, and thus the prevalence of auditory specialization groups. We thawed
the frozen larval samples and crushed them with ethanol-sterilized mortar and pestles. We stored
tissue samples in 1.5 mL vials, frozen, which were sent to Génome Québec (Montreal, Canada)
for DNA extraction, amplification, and sequencing. DNA was extracted using the QIAGEN

DNeasy Blood & Tissue Kit according to the manufacturer’s instructions. DNA extracts were
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quantified with a Quant-iT PicoGreen dsDNA Assay Kit (Life Technologies). DNA extracts were
PCR amplified using the MiFish-U primer set (Miya et al. 2015), which is routinely used for fish
community surveys in the St. Lawrence River (e.g. Garcia-Machado et al. 2021; Astorget al.
2025). The PCR mix contained 3 pl of template DNA, Qiagen PCR buffer (1X final concentration),
dNTP mix (0.2 mM final concentration), 0.02 U/ul of HotStarTaq DNA Polymerase (Qiagen),
1.25 uM of BSA, and 0.6 uM of forward and reverse primers. The following thermocycling
conditions were used: denaturation at 96°C for 15 min, followed by 40 cycles of 30 s at 96°C, 90
s at 60°C and 90 s at 72°C, followed by a final elongation step of 10 min at 72°C. PCR products
were purified with magnetic beads and used in a second, two-step PCR to add sample barcodes
and sequencing adapters following the manufacturer’s protocol. Libraries were visualized with gel
electrophoresis, quantified with PicoGreen dsDNA Assay Kits, and then pooled at equimolar
concentrations. The purified pool was then diluted to 700 pM using RSB Tween20. A phiX library
was used as control and mixed with libraries at 20% level. The pool was loaded on a P1 NextSeq
2000 lane as per the manufacturer's instructions. The run was performed for 2x300 cycles in
paired-end mode. BCL Convert 4.2.4 was then used to demultiplex samples and generate fastq
reads. Separate pools were prepared for the 2024 and 2025 samples. We analyzed the sequence
data with the BARQUE metabarcoding pipeline (Mathon et al., 2021), which includes various
programs and scripts for filtering, trimming, merging, splitting, denoising, and annotating raw
reads, as well as a built-in 12S reference library where all local freshwater fish species are

represented.

Metabarcoding analyses revealed that samples at peak abundance were heavily dominated
by one or a few species such as Yellow Perch, Perca flavescens (Percidae), and White Sucker,

Catostomus commersonii (Catostomidae) (Table 2.1). We divided the trials into those containing
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only Percidae larvae (5 nights, 10 trials) vs. those containing a mixture of Percidae and
Catostomidae (2 nights, 4 trials). We fitted separate GLMMSs on each group of trials. Larvae of the
trials with only Percidae belonged to the swim bladder group (SBO), whereas the other trials also
included larvae of the Weberian apparatus group (WEB) that are considered auditory specialists.
The use of 40 PCR cycles and a high initial DNA concentration, amplification bias and saturation
effects likely prevent reliable inference of species relative abundances based on metabarcoding
results only. Therefore, we revisited the sample photographs of the trials containing a mixture of
larvae to visually estimate the proportion of WEB (Catostomidae) and SBO (Percidae) in each of

the four size intervals.

Low abundance trials covered a greater diversity of species. We were able to identify each
larva morphologically to the family level using taxonomic keys (Government of Quebec, 2025)
and to assign them to their auditory specialization group. Identifications were confirmed by a
professional taxonomist of the Québec ministry of wildlife, and some unknown specimens were
also identified using DNA barcoding at a government facility. First, we compared the abundance
of larvae belonging to different auditory specialization groups between the two experimental zones
by fitting a GLMM (compound Poisson family), including site IDs nested in the sampling nights
as random effects. We also compared the body length of larvae between the two experimental
zones by fitting a LMM using site IDs nested in the sampling nights, and taxonomic families as
random effects. We used the same functions described for peak abundance trials to adjust the

model and assess statistical support.
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Table 2.1: Descriptive statistics and repartition of sampling nights into the two trial groups:
Low or Peak abundance. The table provides the date, larval abundance, mean larval body size,
and taxonomic composition of each sampling night. Larvae in each trial group were analyzed using
different approaches. Family “Other” regroups fish from five families: Centrarchidae, Clupeidae,
Fundulidae, Leuciscidae and Salmonidae.

Larvae Families
Sampling Date Abundance Mean size Percidae Catostomidae  Other Trial group
Total (mm = SD) (%) (%) (%)
1 2024-05-24 392 131 £16 100 0 0 Peak
2 2024-05-30 654 132 £21 92 8 0 Peak
3 2024-05-31 673 129 £20 65 35 0 Peak
4 2024-06-05 10 184 =62 80 20 0 Low
5 2024-06-17 57 185 =44 79 9 12 Low
6 2024-06-21 4 171 = 34 0 50 50 Low
7 2024-06-24 7 162 = 4.7 0 14 86 Low
8 2024-07-04 2 177 £33 100 0 0 Low
9 2024-07-09 7 175 £ 6.6 0 0 100 Low
10 2024-07-26 10 244 £ 6.6 0 0 100 Low
11 2024-08-12 6 26.8 £ 7.1 0 0 100 Low
12 2024-08-26 3 180 £56 0 0 100 Low
13 2025-05-12 9 169 = 49 0 0 100 Low
14 2025-05-22 496 98 =16 100 0 0 Peak
15 2025-05-23 419 108 =15 100 0 0 Peak
16 2025-05-26 1285 122 £15 100 0 0 Peak
17 2025-05-27 1204 123 £1.7 100 0 0 Peak
2.4 Results

2.4.1 Literature synthesis: effect of size and specialization on hearing thresholds

We analyzed published audiograms to evaluate the effect of body length and auditory
specialization on the hearing thresholds of fish larvae (Figure 2.2). Our dataset included 22 fish
species (15 SBO, 3 WEB, 3 SBM & 1 LBO) from 16 different studies (Appendix A). The

interaction between body length and auditory specializations was statistically supported at all four
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tested frequencies: 100Hz (y*>=10.89, p =0.012), 200Hz (> =9.69, p =0.021), 400Hz (%> = 11.64,
p=0.009), and 800Hz (%> = 13.73, p = 0.003). Hearing thresholds decreased with increasing larval
body length in every specialization group (Figure 2.2; Appendix B). However, the negative
relationship between body length and hearing threshold was particularly steep for the WEB and
SBM groups, with much flatter slopes observed for the SBO group at all frequencies. The slope of
the LBO group, represented here by one species with the labyrinth organ, was also relatively flat
(Figure 2.2). Hearing thresholds of the LBO larvae in the smallest size interval were more than 20
dB lower than the thresholds of larvae in the other three groups, reflecting their enhanced hearing
sensitivity at birth (Figure 2.2). In contrast, the hearing thresholds of the SBO larvae in the largest

size intervals were consistently higher, especially at 100 and 200 Hz (Figure 2.2).
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Figure 2.2: Hearing thresholds of fish larvae from the different auditory specialization
groups in relation to body length. Hearing thresholds are reported at 100 Hz (n=42), 200 Hz
(n=42), 400 Hz (n=45), and 800 Hz (n=38) from larvae belonging to four specialization groups:
LBO (Labyrinth organ, red), SBO (Swim bladder only, green), SBM (Swim bladder modification,
aqua), and WEB (Weberian apparatus, purple). The dataset covers 22 fish species from 16 studies.
Body length intervals are represented by their median values.

2.4.2 Field experiment: effect of audition on the response to anthropogenic sounds

We replicated our experimental design in 34 sites across 17 sampling nights, with each site
comprising one sound treatment zone and one control zone. In the peak abundance trials, we
captured a total of 5123 larvae at 14 sites across 7 sampling nights. We observed only two of the
specialization groups in this experiment: SBO (Percidae: Mostly Perca flavescens, but also some
Percina caprodes/copelandi) and WEB (Catostomidae: Catostomus commersonii, Catostomus
catostomus, Moxostoma macrolepidotum, and Carpiodes cyprinus). We captured only Percidae

larvae (SBO) in 10 trials and a mixture of Percidae and Catostomidae larvae (WEB) in four trials.
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For these four trials, we went back to the photographs used for body length and abundance
measurements to estimate the proportion of each family. We observed the dominance of
Catostomidae larvae (62%) in the largest body length interval (13.38 to 21.14 mm), but a
dominance of Percidae larvae (66%) in the second largest interval (12.09 to 13.38 mm). In the
smaller body length intervals (< 12.09 mm), the classification relied on a low number of larvae

and was inconclusive in most cases (56%) due to their small sizes.

We included all 14 trials of peak abundance to test for the effect of body length, sound
treatment, and their interaction, on the abundances of larvae, irrespective of auditory
specializations. We predicted that abundances would decrease for larger larvae in presence of
anthropogenic sounds (i.e., negative phototaxis increases with development time). In contrary to
our prediction, we observed a positive relationship of both body length (%> = 10.95, p =0.012) and
sound treatment (%> = 12.37, p < 0.001) on larval abundances (Figure 2.3A). Although the effect
of the sound treatment appears more pronounced for the larger larvae, the interaction was not
statistically supported (3> = 5.99, p = 0.113) (Figure 2.3A). When only considering the 10 trials
with 100% of Percidae larvae (SBO), body length did not affect the abundance of larvae directly
(x> = 2.47, p= 0.482), nor in interaction with the sound treatment (¥* = 0.57, p = 0.904; Figure
2.3B). However, Percidae larvae were consistently more abundant in the sound treatment zone (?

=12.96, p <0.001), suggesting positive phonotaxis irrespective of larvae length.

We also predicted that abundances would decrease for larvae with auditory specializations
in presence of anthropogenic sounds (i.e., negative phototaxis increases with auditory sensitivity),
especially among larger larvae. When considering the 4 trials with a presence of Catostomidae in
the samples (i.e., WEB specialization group), we observed a significant interaction between body

length and sound treatment (%> = 29.20, p < 0.001). The abundances of large-bodied larvae (14 to
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21 mm) in the sound-treatment zone were five times higher than in the control zone, whereas the
abundances of smaller larvae (< 14 mm) were comparable (Figure 2.3C). These results suggest
that larvae of the WEB specialization group, which dominate at the largest size interval, also

display positive phonotaxis.
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Figure 2.3: Effect of body length and sound treatment on fish larvae at peak abundances.
Abundance of larvae from peak abundance trials in: (A) all sites combined, (B) in sites in which
only Percidae (SBO group) were caught, and (C) in sites in which both Percidae and Catostomidae
(WEB group) were caught. Abundances are divided into four size classes, [5,37; 10,85[mm,
[10,85; 12,09[mm, [12,09; 13,38[mm, and [13,38; 21,14[mm, which represent the four quartiles
of the body length distribution of larvae across all peak abundance trials.
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In the low abundance trials, we captured a total of 115 larvae at 20 sites across 10 sampling
nights. The larvae were larger on average and covered seven taxonomic families including four
groups of auditory specialization: NSB (n=7 Fundulidae), SBO (n=15 Centrarchidae, n=55
Percidae, n=7 Salmonidae), SBM (n=5 Clupeidae), and WEB (n=10 Catostomidae, n=14
Leuciscidae) (Appendix C). We aggregated NSB and SBO groups into the generalists (n=84),
while aggregated WEB and SBM groups into the non-LBO specialists (n=19) for subsequent

analyses.

We tested the effects of the experimental zone on the abundance of larvae caught (Figure
2.4A) and on their body length (Figure 2.4B) in the low abundance trials. For larvae without
auditory specializations, we found a significantly higher abundance in the sound treatment zone
(* = 5.05, p= 0.025), while we found no effect of the body length (y*> = 0.26, p= 0.607). These
results suggest that generalist fish larvae display a positive phonotaxic response to the
anthropogenic sound treatment, irrespective of body length. For non-LBO specialist, we found no
difference in abundance between experimental zones (x> = 0.02, p=0.901). However, body length
was significantly higher among larvae caught in the sound treatment zone (x> = 4.34, p= 0.037),
suggesting that only larger-bodied auditory specialists show positive phonotaxis. Results obtained

in the low abundance trials corroborate those of the peak abundance trials.
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Figure 2.4: Effect of auditory specialization and sound treatment on fish larvae in low
abundance trials. Larvae from low abundance trials were classified as auditory generalists or non-

LBO specialists. Effects of the sound treatment on larvae abundance (A) and body length (B) were
tested separately. The * mark indicates the presence of a statistical difference at alpha 0.5.

2.5 Discussion

Anthropogenic sounds in aquatic habitats have wide-ranging consequences for fish
communities. Some fish species display negative phonotaxis away from anthropogenic sounds at
the adult life stage, a response modulated by their hearing sensitivity (Barbeau et al., 2024).
However, larval stages may not show the same phonotaxic patterns. In this study, we show that 1)
the hearing sensitivity of fish larvae at all acoustic frequencies increases with body length, but
only in species with underdeveloped auditory specializations at birth (WEB and SBM
specialization groups), 2) fish larvae are captured in greater abundance in experimental zones
exposed to continuous anthropogenic sounds, although their ontogenetic responses differ between

auditory specialization groups.
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2.5.1 Literature synthesis: effect of size and specialization on hearing thresholds

We first described the effects of auditory specialization and body length on the hearing
sensitivity of fish larvae. To do so, we synthesized published audiograms performed on fish larvae.
We predicted that hearing sensitivity would increase with growth, but also that this relationship
would be steeper in auditory specialization groups requiring longer development time, such as
SBM and WEB. As predicted, the hearing threshold of fish larvae decreased (hearing sensitivity
increased) with increasing body length. This relationship is already documented to some extent in
the literature (Blaxter & Bratty, 1985; Fuiman et al., 1999; Iwashita, 1999; Lu & Desmith, 2013;
Sisneros & Bass, 2005). Our results therefore support the general hypothesis that auditory
sensitivity increases during early ontogeny as hearing thresholds decreased with larval body
length. We also found differences in the ontogeny of hearing thresholds between groups of
auditory specialization. Body length had a weak effect on the hearing of larvae in the SBO (swim
bladder only) and LBO (labyrinth organ) groups, but a strong effect on the hearing of larvae from
the SBM (swim bladder modification) and WEB (Weberian apparatus) groups. Indeed, growth in
size did not impact larval hearing sensitivity the same across specialization groups and this
discrepancy could be explained by the nature of the auditory systems, alongside the different
development time they require. Larvae of the SBO and LBO groups have an auditory system that
is functional shortly after hatching. Indeed, the inner ear is present at birth (Vasconcelos et al.,
2016), the swim bladder inflates a few days after birth (Doroshev et al., 1981), and the labyrinth
organ is fully formed in the first post-hatching weeks (Wysocki & Ladich, 2001). In contrast, the
auditory system of larvae in the SBM and WEB groups takes longer to develop. Neither the swim
bladder modifications (Vieira et al., 2023) nor the Weberian apparatus is present at birth (Rosen

& Greenwood, 1970). In some documented cases, these auditory specializations are fully
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functional only at the juvenile stage (Birindelli ez al., 2009; Grande & Young, 2004). This delayed
effect likely explains the steeper improvement of hearing sensitivity observed in SBM and WEB

groups as the progressive development of their specialized structures enhances sound detection.

The presence of auditory specializations influenced the hearing threshold of larvae. When
considering larvae in the larger size intervals, the hearing thresholds of the SBO group were 20-
40 dB above the thresholds measured in groups with an auditory specialization (i.e., LBO, SBM
and WEB). In the smaller size intervals, SBO, SBM, and WEB groups all had similar hearing
thresholds. The hearing thresholds of LBO larvae across all size intervals remained approximately
20-40 dB below those of larvae in the SBO group. These results confirm that the presence of a
developed auditory specialization does also strongly affect hearing sensitivity in fish larvae, which
was previously shown in adults (Popper ef al., 2022). However, determining when auditory
specializations become functional during larval development remains crucial to understanding
larval hearing. Whereas these specializations appear to become functional shortly after hatching
in the LBO group, our results suggest that functionality is reached at a body length of

approximately 20 mm in the other two specialized groups (SBM and WEB).

The framework describing the range of auditory specializations in adult fish (e.g. Popper
et al., 2022) might not be best suited for fish larvae. Our results suggest that fish larvae could be
classified into three main categories (Figure 2.5). The ‘Unspecialized’ group is characterized by
larvae with higher hearing thresholds that are weakly affected by growth. Larvae of the ‘Early-
specialized’ group have a fully functional auditory system early after hatching and low hearing
thresholds (i.e., high hearing sensitivity) that are not affected by growth. Finally, larvae of the
‘Late-specialized’ group have auditory systems with a longer development time, leading to a rapid

decrease of hearing thresholds with increasing body length post-hatching. This classification could
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be used to assess the vulnerability of larvae from different groups of auditory specialization at
different periods post-hatching, in line with other studies assessing vulnerability to anthropogenic

stressors across the complete life cycle of an animal (e.g. Dahlke et al. 2020).

Late-specialized (small) Swim bladder modification or weberian apparatus
Pre-development, < 20 mm not distinguished

Unspecialized Inner ear and swim bladder only

Swim bladder modification or weberian apparatus

Late-spemahZEd (mEdlum) with all components present

In-development, ~ 20 mm

Early-specialized Labyrinth organ (formed shortly after birth)

Swim bladder modification or weberian apparatus

Late-specialized (large) fully formed

Post-development, > 20 mm

Larval hearing sensitivity (sound pressure)

Figure 2.5: Classification of hearing sensitivity in larval bony fish. This classification
distinguishes species without auditory specializations (Unspecialized) from those that develop
their auditory system early (Early-specialized) versus late (Late-specialized) after hatching. The
body length cutoff of 20 mm is given as a rough figure on the basis of results from the present
study and might not be representative of every species.

2.5.2 Field experiment: effect of audition on the response to anthropogenic sounds

We conducted an experiment to evaluate if fish larvae would be captured in lower
abundances when exposed to anthropogenic sound. To do so, we compared larvae caught using
light traps in two experimental zones (control and sound treatment). Since some adult freshwater
fish tend to avoid underwater anthropogenic sounds (e.g., Barbeau et al., 2024; Tan et al., 2025),
we predicted that larvae should be less abundant in the zone exposed to anthropogenic sounds.
However, nearly twice as many larvae were caught in zones exposed to anthropogenic sounds than

in zones with ambient sounds, which suggests a positive phototaxic response to the treatment.
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There are two mechanisms that could explain this discrepancy: 1- the sound treatment was not
loud or intermittent enough to trigger a negative phonotaxic response, 2- larvae use low frequency
and continuous sounds to find growth habitats, and thus, are naturally attracted to such sounds.
Results from marine studies suggest that the second hypothesis is likely. Indeed, studies by Jung
& Swearer (2011) and Cresci et al. (2023) found that fish larvae displayed positive phonotaxis
toward underwater harbor and wind-farm sounds, respectively. Harbour, windfarm, and the sound
treatment we used are all continuous low-frequency sounds, resembling that of louder background
sounds. Parmentier et al. (2015) also found that larvae of a few species were attracted to white-
noise sounds. Fish larvae might not be able to distinguish natural reef sounds and continuous
anthropogenic sounds, which could alter the choice of their settlement habitat. Therefore, the
addition of continuous low-frequency sounds, usually louder than natural ambient sounds, could
increase larval recruitment through acoustic enrichment effects (e.g., Gordon et al., 2019). Such
innate behaviour might disappear, or even reverse, at the adult stage. We hypothesize that fish
larvae are more likely to show positive phonotaxis to continuous sounds, both anthropogenic and
natural, which would also explain the contradictory results obtained by Simpson ef al. (2016),

where an intermittent sound treatment was used.

We tested if the phonotaxic response of fish larvae to anthropogenic sounds is modulated
by their body length and auditory specializations. We predicted that the phonotaxis response would
be more contrasted for larvae in the larger size intervals and equipped with auditory
specializations. In all our analyses, we captured significantly more larvae of the unspecialized
groups (NSB and SBO) in the treatment zone, pointing to a consistent positive phonotaxis toward
the anthropogenic sounds. When considering species from the late-specialized groups (SBM and

WEB), only larvae in the larger body length interval showed a positive phonotaxis. Since the
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number of larvae of the late-specialized groups caught in the smallest body length intervals was
low in our peak abundance trials, it was impossible to evaluate how they responded to the sound
treatment. In the low abundance trials, we observed that larvae of the late-specialized groups
caught in the sound treatment zone were of larger size. Altogether, our results suggest that the
phonotaxic response of larvae of the late-specialized group to anthropogenic sounds depends on

body length.

The joint effects of auditory specialization and body length on the positive phonotaxic
response of fish larvae are supported by our literature synthesis of hearing thresholds. Consistent
with their phonotaxic response, the hearing sensitivity of larvae in the unspecialized (SBO) group
does not change much with body length, while it increases drastically in the late-specialized group.
Another convergent result is the body length cutoff at which larvae of the late-specialized group
initiates phonotaxic behaviours. The hearing thresholds of late-specialized larvae start to differ
from the ones of unspecialized larvae at a body length around 20 mm. This cutoff corresponds to
the largest body length interval in our peak abundance trials, in which we observed the strongest
phonotaxic responses, as well as the mid-point separating larvae with late developing auditory
specializations caught in the control zone (19 = 6 mm) versus the sound treatment zone (23 £ 5
mm) in our low abundance trials. In all trials, most larvae in the late-specialized group belonged
to species of the Catostomidae family (WEB group). We do not know the development rate of the
auditory system of Castostomidae larvae but published growth curves for sucker species of the
same family, in Oregon USA, suggest a mean age of 46 days post-hatching when reaching 20 mm
in length (Wood et al., 2014). Studying other species of the WEB group, Grande & Young (2004)
found that it takes between 35 and 52 days post-hatching before all the ossicles of the Weberian

apparatus are fully distinguished. Accordingly, we propose that the Catostomidae larvae caught in
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our experiment (i.e. mostly white sucker, Catostomus comersonii and longnose sucker,

Catostomus catostomus) acquire a functional Weberian apparatus around 20 mm in length.

In summary, our results suggest that freshwater fish larvae exposed to continuous
anthropogenic sounds are captured in higher abundances and t hat the strength of the phonotaxic
response may depend on the development of hearing specializations. Late-specializing larvae
appeared to exhibit stronger behavioural responses to anthropogenic sounds than unspecialized
larvae, but only after reaching a body length of approximately 20 mm. However, because no
species possessing a labyrinth organ are native to North America, the early-specializing group
could not be included in the field experiment. We hypothesize that larvae in this group would
exhibit a strong positive phonotactic response from early developmental stages, with little or no
effect of body size on response strength. Future research could help refine and extend these
conclusions. Because the effects of anthropogenic noise and the responses of fish larvae may vary
among sound types, experiments using a broader range of common anthropogenic sounds would
improve our understanding of the consequences of aquatic noise pollution. A particular attention
should be given to distinguishing continuous anthropogenic sounds from naturally occurring
continuous background noise, which may overlap in their acoustic characteristics. Experimental
designs should also separate phonotactic responses to sound from positive phototaxis, especially
when light conditions differ among treatments or sampling locations. In addition, measurements
of both sound pressure and particle motion are needed to determine which acoustic component is
detected by larvae and to distinguish pressure-mediated hearing from particle-motion detection.
Finally, examining a larger number of species and a broader range of body lengths would provide
a more complete understanding of how developmental stage and variation within auditory-

specialization groups influence behavioural responses to anthropogenic sounds.
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2.6 Conclusion

The contrasting response in behavior between adults and larvae fish has important
implications for fish population management and conservation. Sound exposure criteria have so
far focused on adult fish and might not be best suited to protect species across their whole life
cycle. Furthermore, firmly establishing that fish larvae are attracted to some types of anthropogenic
sounds may create an ecological trap. While sound exposure is known to cause stress in adult fish
(e.g., Cox et al., 2018), positive phonotaxis to anthropogenic sounds could lead larvae into
unfavourable habitats. The larval stage is the most vulnerable period in the fish life (Arevalo et al.,
2023), especially when exposed to environmental pollution (Gordina et al., 2001) and when
settling in unfavourable habitats could impact their growth and survival (Goud et al., 2025). More
studies are needed to assess whether the positive phonotaxic response of larvae to continuous low-
frequency sounds is a ubiquitous pattern, and whether it has the potential to affect their

demographic rates.
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CHAPITRE 111

CONCLUSION GENERALE

3.1 Contextualisation

La pollution sonore constitue une perturbation importante pour la faune terrestre et
aquatique. Historiquement, I’étude de ses effets s’est principalement concentrée sur les milieux
terrestres (Slabbekoorn et Ripmeester, 2008) et, dans les milieux aquatiques, sur les mammiferes
marins (Duarte et al., 2021). Plus récemment, les effets de la pollution sonore sur les poissons ont
suscité un intérét croissant. Les études ont ainsi mis en évidence une grande variété¢ de
conséquences physiologiques et comportementales associées a la présence de sons anthropiques
dans leurs habitats. Chez les poissons, la pollution sonore peut notamment entrainer une
augmentation du stress ainsi qu’une diminution de la croissance, du succes reproducteur, de la
communication, de la capacité de détection et de 1’efficacité de recherche de nourriture (Cox et al.,
2018; Popper et Hastings, 2009; Popper et Hawkins, 2019; Slabbekoorn et al., 2010; Whitfield et
Becker, 2014). Cependant, les effets des sons anthropiques demeurent beaucoup moins étudiés
dans les milieux d’eau douce que dans les milieux marins (Velde et al., 2024). Cette lacune est
particuliérement préoccupante puisque, dans les milieux d’eau douce, le taux d’extinction des
especes de poissons serait 100 fois supérieur au taux naturel de référence (Vardakas et al., 2025),
tandis que la fréquence de certaines perturbations, notamment la pollution sonore attribuable aux

activités nautiques motorisées et récréatives, continue d’augmenter (Nautisme Québec, 2021).

Chez les poissons adultes, les sons anthropiques peuvent provoquer un comportement
d’évitement, soit une phonotaxie négative (Tan et al., 2025). Barbeau et al. (2024) ont également

montré que cette réponse comportementale pouvait étre modulée par les capacités auditives des
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especes. Or, la grande majorité des études portant sur les effets des sons anthropiques chez les
poissons se sont concentrées sur les adultes, alors que le stade larvaire demeure trés peu étudié.
Les larves représentent pourtant 1’un des stades les plus vulnérables du cycle de vie des poissons
(Arevalo et al., 2023). Leur réponse comportementale aux sons anthropiques pourrait différer de
celle des adultes, notamment parce qu’elles ont été peu exposées a ces perturbations et que leur

mobilité réduite limite leur capacité d’évitement.

I1 est par ailleurs établi que 1’audition est déja fonctionnelle au stade larvaire et que les sons
anthropiques peuvent affecter les larves de poissons. En milieu marin, celles-ci présentent
notamment une phonotaxie positive envers les sons naturels produits dans les habitats cotiers
(Simpson et al., 2004). Les larves pourraient donc répondre a la pollution sonore différemment des
stades de vie subséquents. Il importe ainsi de mieux comprendre leurs réponses aux sons
anthropiques et les mécanismes qui les distinguent de celles observées chez les poissons
adultes.Chez les poissons adultes, les capacités auditives sont augmentées par la spécialisation
auditive (Popper et al., 2022) et, possiblement, par la croissance en taille corporelle (Vasconcelos
et Ladich, 2008). Chez les larves, on sait que la croissance en taille corporelle augmente aussi leur
capacité auditive (Blaxter et Bratty, 1985; Fuiman et al., 1999; Iwashita, 1999; Lu et Desmith,
2013; Sisneros et Bass, 2005), mais 1’effet des spécialisations auditives n’a toujours pas été établi.
Les larves de poissons se trouvent dans une phase de développement intense et les différents
niveaux de spécialisation auditive impliquent des organes trés variés. Certains groupes, comme les
généralistes (Doroshev et al., 1981; Vasconcelos et al., 2016) ou les spécialistes possédant un
organe labyrinthe (Wysocki et Ladich, 2001), ont un systéme auditif complet et fonctionnel
pratiquement des la naissance, pendant que d’autres spécialisations, telles que celle possédant une

modification de la vessie natatoire (Vieira et al., 2023) ou un appareil de Weber (Grande et Young,



57

2004), nécessitent un temps de développement beaucoup plus long avant d’avoir un systéme
auditif complétement fonctionnel. Par conséquent, les critéres utilisés pour différencier les
capacités auditives entre les poissons adultes ne s’appliquent pas nécessairement aux stades

larvaires.

Afin de clarifier ces aspects, le premier objectif de I’étude visait a caractériser les capacités
auditives des larves de poissons en relation avec la taille corporelle et la spécialisation auditive.
Le deuxieéme objectif était de caractériser le comportement phonotaxique des larves de poissons
face aux sons anthropiques, pour ensuite, déterminer I’impact de la capacité auditive sur ce

comportement en utilisant les résultats issus de 1’objectif précédent.

3.2 Principaux résultats

Les résultats de 1’analyse des audiogrammes recensés dans la littérature montrent que la
durée de développement du systéme auditif influence fortement les capacités auditives des larves.
La croissance corporelle avait peu d’effet sur 1’audition des groupes dont le systeme auditif devient
complet et fonctionnel tot au cours du développement, alors qu’elle améliorait considérablement
les capacités auditives des groupes a spécialisation tardive. Bien que ces derniers soient considérés
comme des spécialistes de 1’audition, leurs plus petites larves ne présentaient pas de capacités
auditives supérieures a celles des généralistes. En revanche, comme attendu, une distinction nette
entre généralistes et spécialistes apparaissait chez les larves de plus grande taille, dont le systeme

auditif avait atteint un stade de développement plus avancé.

L’approche expérimentale visant a caractériser le comportement phonotaxique des larves

face aux sons anthropiques a été réalisée dans la portion d’eau douce du fleuve Saint-Laurent, au
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lac Saint-Pierre. Premiérement, les résultats indiquent que les larves de poissons démontraient une
phonotaxie positive, ou une attraction, vers des sons anthropiques. Les larves généralistes ont été
capturées en plus grand nombre dans les zones avec un traitement sonore, sans effet de leur taille
corporelle. Concernant les spécialistes avec un temps de développement plus long de leur systéme

auditif, une forte phonotaxie positive a été observée chez les plus grandes larves.

3.3 Discussion

L’analyse d’une compilation d’audiogrammes issus de la littérature a permis de caractériser
les effets conjoints de la taille corporelle et de la spécialisation auditive sur les capacités auditives
des larves de poissons. Bien que ’effet de la croissance sur I’audition larvaire soit déja
relativement bien documenté, les connaissances concernant 1’influence de la spécialisation
auditive reposent principalement sur des modéles établis pour les poissons adultes (Popper et al.,
2022). La présente analyse se distingue donc en évaluant simultanément I’importance de la
croissance corporelle, du degré de spécialisation et de la dynamique ontogénique du systeme

auditif.

Les résultats montrent que les modeéles appliqués aux poissons adultes ne permettent pas
de décrire adéquatement les capacités auditives des larves. Celles-ci semblent plutdt se répartir en
trois catégories distinctes, définies a la fois par leur niveau de spécialisation auditive et par le
moment auquel leur systéme auditif devient pleinement fonctionnel. La premicre catégorie
regroupe les généralistes, soit les taxons dépourvus de structures auditives spécialisées. Leur
systeme auditif devient fonctionnel tot au cours du développement, mais leurs capacités auditives

demeurent généralement plus faibles et s’améliorent peu avec la croissance. La deuxiéme catégorie
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comprend les spécialistes précoces, notamment les espéces possédant un organe labyrinthique.
Chez ces espéces, le systeme auditif devient également fonctionnel rapidement et procure de
meilleures capacités auditives que chez les généralistes, mais celles-ci varient relativement peu au
cours de la croissance. Enfin, la troisiéme catégorie regroupe les spécialistes tardifs, dont les
structures auditives spécialisées, telles que 1’appareil de Weber ou les connexions dérivées de la
vessie natatoire, nécessitent une période de développement plus longue. Chez les plus petits
individus de ces groupes, les capacités auditives sont comparables a celles des généralistes. Elles
augmentent toutefois fortement avec la croissance, de sorte que les plus grands individus

présentent des capacités auditives nettement supérieures.

Meodification de la vessie natatoire ou
appareil de Weber non formés

Specialistes tardifs

Pré-développement (< 20mm)

Oreille interne et vessie natatoire
unigquement

Generalistes

Modification de la vessie natatoire ou
appareil de Weber commencent a se
former

Spécialistes tardifs

En développement (20mm)

Spécialistes précoces

Speécialistes tardifs

Post-développement (> 20mm)

Organe labyrinthe

Modification de la vessie natatoire ou
appareil de Weber complets et
fonctionnels

Sensibilité des larves a la pression sonore

Figure 3.1 : Capacités auditives des larves de poissons en trois catégories. Le schéma
différencie les larves de poissons en trois catégories distinctes selon leur sensibilité a la pression
acoustique. Les tailles associées aux trois niveaux de spécialistes demeurent des exemples liés aux
especes capturées dans 1’étude.
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L’approche expérimentale a permis de décrire la réponse des larves de poissons a la
présence de sons anthropiques dans leur habitat, soit leur comportement phonotaxique. A notre
connaissance, seules cinq études précédentes s’y étaient intéressées (Cresci et al., 2023; Holles et
al., 2013; Jung et Swearer, 2011; Simpson et al., 2016; Wadell et Sirovic, 2023), et notre recherche
se démarque de ces dernicres en étant la seule réalisée en milieu d’eau douce. Les résultats obtenus
indiquent, contrairement aux poissons adultes, que les larves de poisson démontrent une
phonotaxie positive au traitement sonore. Un comportement similaire avait déja été trouvé dans
Jung et Swearer (2011), ainsi que dans Cresci et al. (2023). Dans les trois études, le traitement
sonore utilisé était composé d’un son anthropique continu, pouvant s’apparenter a un bruit blanc.
Par ailleurs, Parmentier et al. (2015) avait démontré que certaines larves de poissons étaient attirées
par les bruits blancs. En somme, les larves de poissons semblent démontrer une attraction envers
des sons anthropiques continus, comme ceux issus d’un port. Ce comportement chez les larves de
poissons pourrait étre un piege écologique issu d’une phonotaxie positive vers les sons naturels
cdtiers, un comportement inné retrouvé chez les larves en milieu marin. Celles-ci utilisent ces types
de sons pour sélectionner et localiser leur habitat de croissance, et ce, pour ensuite s’y déplacer.
En d’autres mots, les larves de poissons pourraient démontrer une phonotaxie positive aux sons
anthropiques continus en les confondant avec des sons naturels cotiers. Malheureusement, ce
comportement pourrait étre trés néfaste pour les larves. Etant au stade le plus vulnérable (Arevalo
et al., 2023), un déplacement des jeunes stades vers des habitats pollués et dangereux, comme les
ports (Morales-Caselles et al., 2016), pourrait entrainer un ensemble de conséquences sur le
recrutement des populations de poissons, tel qu’une diminution de la survie des jeunes stades

(Goud et al., 2025).

L’approche expérimentale a aussi permis de caractériser 1’effet des capacités auditives sur
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le comportement phonotaxique. Chez les poissons adultes, on sait que de meilleures capacités
auditives engendrent un comportement phonotaxique plus important (Barbeau et al., 2024). Or,
aucune recherche ne s’était encore intéressée a cette relation chez les larves. A I’aide des résultats
issus de la compilation d’audiogrammes, nous avons trouvé que les traits auditifs, la taille
corporelle et la spécialisation auditive semblaient influencer de la méme facon la capacité auditive
et le comportement phonotaxique. Ainsi, nos résultats suggeérent que de meilleures capacités

auditives peuvent aussi engendrer chez les larves un comportement phonotaxique plus marqué.

3.4 Prochaines étapes et limites de la recherche

Le comportement en présence de sons anthropiques observés chez les larves de poisson,
étant opposé a celui attendu chez les adultes, démontre I’importance d’étudier davantage les plus
jeunes stades de vie. Que ce soit au niveau de leur comportement phonotaxique ou de leur capacité
auditive, les connaissances sur le stade larvaire demeurent bien moindres que celles sur le stade
adulte. D’abord, malgré la pertinence des résultats obtenus, le nombre d’audiogrammes de larves
de poissons est particulierement limité dans la littérature, et ce, particulierement pour les groupes
de spécialisation ne possédant pas de vessie natatoire, possédant un organe labyrinthe ou possédant
une modification de la vessie natatoire. Ainsi, il serait pertinent d’obtenir des données caractérisant
la capacité auditive chez plus d’especes. Par la suite, il serait intéressant d’approfondir les
implications réelles du comportement phonotaxique des larves envers des sons anthropiques
continus. Par exemple, déterminer si les habitats portuaires attirent davantage les larves que les
milieux naturels serait un bon point de départ dans I’objectif d’établir des mesures de protection
ou de conservation de certaines especes. Finalement, la présente étude caractérise le comportement

phonotaxique de seulement deux des trois groupes auditifs proposés pour les larves.
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Malheureusement, les Anabantoidei, seul groupe taxonomique possédant un organe labyrinthe et
seul représentant des spécialistes avec une courte période de développement, sont absents dans les
écosystemes nord-américains et n’ont donc pas pu €tre échantillonnés. Il serait pertinent d’aussi
caractériser leur comportement phonotaxique aux sons anthropiques, ce qui permettrait de

confirmer la distinction entre les trois groupes auditifs proposés pour les larves.

Les résultats et leur interprétation comportent également certaines limites. Premiérement,
bien que des larves appartenant a la plupart des groupes de spécialisation auditive aient été
capturées, la diversité spécifique au sein de chacun de ces groupes demeure limitée. Il subsiste
donc une incertitude quant a 1’origine des différences comportementales observées : celles-ci
pourraient étre associées aux spécialisations auditives, mais aussi refléter des réponses propres aux
especes étudiées. De méme, bien que plusieurs especes possédant un appareil de Weber aient été
capturées, 1I’é¢tendue des tailles corporelles représentées au sein de ce groupe demeure relativement
restreinte, ce qui limite notre capacité a évaluer I’effet de la croissance sur les réponses
comportementales. Deuxiémement, le traitement sonore a été congu pour reproduire les principales
caractéristiques d’un bruit anthropique continu d’origine motorisée, soit un signal inconnu des
larves et susceptible de perturber leur habitat. Il difféere toutefois des sources de pollution sonore
les plus courantes en milieu naturel, notamment celles associées aux embarcations motorisées
récréatives. Cette différence limite donc la portée générale de nos conclusions et leur extrapolation
a d’autres types de sons anthropiques. Troisiémement, 1’utilisation de pieges lumineux passifs,
bien qu’elle soit courante dans des études similaires menées en milieu naturel (Jung et Swearer,
2011; Simpson et al., 2016), introduit une réponse de phototaxie susceptible d’interagir avec la
phonotaxie recherchée. Ainsi, méme si les résultats suggérent une réponse phonotaxique aux sons

anthropiques, ils ne permettent pas de déterminer si cette réponse est attribuable uniquement au
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signal acoustique ou a une interaction entre les signaux acoustique et visuel.

3.5 Conclusion

Cette ¢tude a permis de déterminer que les larves de poissons sont attirées par des sons
anthropiques continus. Cette grande différence de comportement avec les poissons adultes montre
la nécessité d’étudier 1’enticreté de leur cycle de vie. Néanmoins, de maniére similaire aux adultes,
la capacité auditive semble avoir un effet important sur le comportement phonotaxique. Plus
encore, €tant une période de fort développement, la différenciation des larves selon leur capacité
auditive semble différer des modéles utilisés aux stades adultes. Les résultats suggerent davantage
une différenciation en trois groupes, les généralistes, les spécialistes précoces et les spécialistes
tardifs. La pollution sonore est une perturbation importante dont les conséquences sont modulées
par une grande variété¢ de spécificités. On comprend donc que, dans 1’objectif de prévenir
I’extinction massive d’especes de poissons en eaux douces, il importe de comprendre les différents
angles de la problématique, tels que les conséquences sur les différents stades de vie ou groupes
d’especes et non de limiter notre compréhension au poisson adulte en général, comme ce qui a été

fait historiquement.
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ANNEXE A

ESPECES ET REFERENCES UTILISEES DANS L’ANALYSE DES SEUILS AUDITIFS

Species Specialization References .15 [15.29 S[izz; (r;f;) [35.45] [45.59]
pari rerc VED  esis Ty 2005 X ox
Caranx ignobilis SBO Wright & al 2011 X X
Epinephalus coioides SBO Wright & al , 2011 X X X
Epinephalus fuscoguttatus SBO Wright & al., 2011 X
Eleutheronema terradactulum SBO Wright & al., 2011 X
Macquaria novemaculeata SBO Wright & al, 2011 X X
Trichopsis vittata LBO Wrysocki & Ladich 2001 ). 4 X 3
Abudefdul saxatilis SBO Egner & Mann, 2005 X X X X
Lopjiobagrus cvclurus WEB Lechner & al., 2011 X X
Polvprion oxygeneios SBM Caiger & al,, 2013 X X
Pomacentrus nagasakiensis® SBO Wright & al., 2005 X
Alosa sapidissima SBM Higgs & al, 2004 X {
Synodontis schoutedeni WEB Lechner & al, 2010 X X {
Chaetodon ocellatus SBM Webb & al . 2012 X
Porvchtvs notatus* SBO Alderks & Sisneros, 2013 X
Halobatrachus didactvius SBO WVasconcelos & Ladich, 2008 X
Pomacentrus amboinensis SBQ Wright & al., 2010 X
Plectropomus leopardus SBO Wright & al, 2010 X
Lutjanus carponotatus SBO Wright & al . 2010 X
Gnathanodon speciosus SBO Wright & al., 2010 X
Elagaris bipimmula SBO Wright & al., 2010
Pomacentrus partitus™® SBO Kenyon, 1996 X X X

Annexe A : Répertoire de données concernant I’analyse des seuils auditifs. Les especes sont
lies a leur spécialisation auditive (SBO, LBO, SBM et WEB). La notation X dans les colonnes
Size indique la présence de données sur I’espece dans le groupe de taille associé. Pour toutes les
especes, des données étaient disponibles dans les quatre fréquences analysées, a 1’exception des
especes notées par le symbole *. Aucune donnée n’était disponible a 800 Hz pour les espéces
Porychtys notatus et Pomacentrus partitus, ainsi qu’a 100 Hz et 200 Hz pour I’espece
Pomacentrus nagasakiens.



ANNEXE B

RESULTATS STATISTIQUES DE L’ANALYSE DES SEUILS AUDITIFS

Frequencies

Body length Specialisation Interaction
af Vel p ar bl p ar x p
100Hz 1 88.56 <0.001 3 155.71 < 0.001 3 10.89 0.012
200H=z 1 2591 < 0.001 3 229 88 < 0.001 3 9.69 0.021
400Hz 1 11.84 < 0.001 3 198.67 < 0.001 3 11.64 0.009
800Hz 1 65.57 <0.001 3 4425  <0.001 3 13.73 0.003
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Annexe B.1 : Sorties statistiques de I’analyse des seuils auditifs. Le tableau présente les
résultats statistiques des tests chicarré de Wald sur différents mod¢les linéaires mixtes (LMM). Un
total de quatre LMMs ont été créés, un pour chacune des fréquences analysées, soit 100 Hz, 200

Hz, 400 Hz et 800 Hz.
100Hz 200Hz 400 Hz 800 Hz

valie = SE value = SE value = SE value = SE

SB only Slope (dB/mm) -0.09 = 0.21 -0.06 £ 0.25 037+ 027 -0.24 £ 0.14
) Threshold at 10mm (dB) | 122.1 £ 3.3 127339 1370+ 42 1370=34

f - + 0.5 - = (.55 o + - + 2

SB modification Slope (dB/mm) 0.98 £ 0.54 0.88 = 0.35 0.87 £ 0.46 0.84 = 042
Threshold at 10mm (dB) | 123.0+ 112 1226 £ 114 131.0£ 96 125093

Weberi Slope (dB/mm) -1.17 £ 0.30 -1.35 £ 0.38 -1.52 £ 0.41 -1.64 = 0.39
Threshold at 10mm (dB) | 1283 = 7.0 1292+ 88 1280+ 94 1290= 9.1

Labvrinth orean Slope (dB/mm) -0.30 = 0.03 -0.30 = 0.07 -0.20 £ 0.10 -0.30=0.04
; 82 | Threshold at 10mm (dB) | 99.7 £ 0.7 07+ 14 95.0 2.2 109.0 = 5.3

Annexe B.2 : Caractérisation des droites de I’analyse des seuils auditifs. Le tableau caractérise
les droites présentées par la Figure 2.2. Cette dernicre rassemble quatre figures, 1’'une pour chacune
des fréquences (100 Hz, 200 Hz, 400 Hz et 800 Hz), qui, elles, présentent chacune quatre droites
représentant les quatre groupes de spécialisations auditives : Vesse natatoire seulement (SB only),
modification de la vessie natatoire (SB modification), appareil de Weber (Weberian) et organe
labyrinthe (Labyrinth organ). Pour chacune de ces 16 droites, la pente et le seuil auditif a une taille

de 10 mm

sont présentés
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ANNEXE C

FAMILLE ET TAILLE DES LARVES DANS LES SORTIES A FAIBLE ABONDANCE

351

301

Zone

B Control
B Sound treatment

K
o

Specialisation

* .
.
1 = Generalists
. k= Non-LBO specialists
. )
. —_—
.

Percidae  Centrarchidae Salmonidae  Fundulidae Clupeidae Catostomidae Leuciscidae

Family

Body length (mm)
ra
(=]

Annexe C : Description des captures dans les sorties a faible abondance. A ’issue des sorties
a faible abondance, 7 familles de larves ont été capturées. Pour chacune de ses familles, les
distributions de taille des larves dans les deux zones expérimentales, contrdle en rouge et
traitement en vert, sont présentées. Les 7 familles sont aussi caractérisées comme étant
généralistes de I’audition (cercle) ou spécialistes tardifs (triangle).



