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l. Introduction et objectifs

Les especes exotiques envahissantes (EEE) représentent un des enjeux majeurs de conservation
de la biodiversité et des écosystémes a travers le monde. L’'une de ces espéces, le gobie a tache noire
(GTN), Neogobius melanostomus, suscite une attention croissante en raison de son potentiel impact
dans plusieurs types d’écosystémes aquatiques. Originaire de la mer Caspienne et de la mer Noire, il a
éte introduit dans de nombreuses autres régions, notamment en Europe et en Amérique du Nord, ou il
est considéré comme une espéce envahissante.

Il a été introduit souvent accidentellement, essentiellement par les eaux de ballast du transport
maritime et fluvial (transocéanique et canaux), mais également par d’autres facteurs de dissémination
comme la péche ou I'expansion naturelle des populations (canaux, rivieres). N. melanostomus est
présent dans les grands lacs américains connectés aux riviéres, en mer Baltique, et récemment dans
des bassins versants du Nord et du Nord Est de la France. En 2016-2017, cette espéce de poisson a
été détectée dans les Alpes de Hautes Provence, sur la retenue de Sainte-Croix et le plan d’eau de
Brunet, qui sont proches géographiquement. Les rivieres a proximité, le Verdon et la Durance, ne
semblent pas encore colonisées.

L’introduction du gobie a tache noire dans les écosystémes lacustres peut engendrer de multiples
impacts. L’'objectif de cette synthése bibliographique vise a explorer les caractéristiques générales du
gobie a tache noire, ainsi que son impact potentiel sur les écosystémes lacustres, notamment francgais.

ll. Caractéristique générales
1.1 Origine et répartition de I’'espéce

Le Gobie a tache noire est originaire de la région Ponto Caspienne, en Europe de I'Est. Il est
présent dans les estuaires de la Mer Caspienne, de la mer Noire, d’Azov et de Marmara, et a colonisé
dans les années 50 la Turquie, I'lran, et le Kazakhstan par diverses introductions accidentelles liées au
transport maritime (Benoit 2012). Les eaux de ballast des navires semblent avoir été la voie de
dissémination principale de N. melanostomus vers d’autres continents et territoires depuis la mer
Caspienne (Corkum et al. 2004). L’'espéce est en effet présente depuis les années 90 dans les grands
lacs Nord-américains, qu'il a colonisés initialement par le transport transocéanique et par la Riviére St
Clair (Benoit 2012). N. melanostomus est également trés présent en région Baltique, qu’il a colonisé via
son transport dans les eaux de ballast depuis la mer Baltique dans les années 90 (Sapota 2004; Azour
et al. 2015).

Il posséde des caractéristiques euryhalines et des capacités d’adaptation particulierement
efficaces qui lui permettent de coloniser rapidement les milieux dulgaquicoles. Son taux de dispersion
a été étudié dans les grands lacs Nord-américains, ou il s’est propagé plus rapidement que n’importe
quelle autre EEE (Kornis et al. 2012).

En Europe, il gagne la partie occidentale, par le fleuve Danube puis via le Rhin et la Moselle.
L’espéce colonise les bassins versants du Nord-Est de la France ou il est identifié pour la premiére fois
en 2011 et représente aujourd’hui de 60 a 90 % des effectifs globaux capturés par péche électrique
dans certains secteurs. En 2015, il est identifié pour la premiere fois dans des cours d’eau en
Normandie, dans le Nord de la France et sur la Seine, puis il est signalé en 2016 par la Fédération de
péche des Alpes de Hautes Provence dans le plan d’eau de Brunet puis dans le plan d’eau de Sainte
Croix I'année suivante (Manné 2017). Les modalités de cette derniére colonisation dans le Sud de la
France restent inconnues, mais témoignent de I'expansion incontrélée de I'espéce. En 2023, il est
observé dans les plans d’eau en aval de Sainte Croix, le lac de Quinson et le lac d’Esparron (Dublon,
2023 comm. pers.).
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Carte des connaissances actuelles sur la répartition et la détection de N. melanostomus en France
(Manné 2017)

1.2 Morphologie

Le gobie a tache noire est de petite taille, avec un corps mesurant entre 7 et 12 cm de longueur,
bien que certains individus puissent atteindre jusqu’a 20 cm.

Avec ce corps allongé et Iégerement comprimé, il présente une morphologie et une coloration
caractéristique permettant facilement sa détermination : de couleur gris a brun clair, de petites taches
noires ou brunes sont réparties sur toute sa longueur. La pigmentation de N. melanostomus est
cependant treés variable. Bien que la téte soit toujours plus sombre que le reste du corps, la coloration
change en fonction de I'habitat et du stade biologique. Chez les méles reproducteurs, le corps et les
nageoires peuvent étre complétement noirs selon la stratégie variable de reproduction (Kornis et al.
2012).
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Il posséde deux nageoires dorsales, dont la premiere est souvent dotée de rayons épineux. La
premiére, plus petite, arbore une tache noire caractéristique de I'espéce, et la deuxiéme est plus longue.
Ses nageoires pelviennes sont fusionnées pour former un disque ventral en forme de ventouse, d’'une
longueur correspondante 4.2 a 5.3 fois la longueur standard. Elle lui permet de s’attacher et de se
déplacer rapidement sur des surfaces lisses. Sa téte, aplatie est relativement de la méme largeur que
sa partie postérieure et présente des yeux globuleux et proéminents, ainsi qu’une bouche protractile a
levres épaisses et une langue Iégérement dentelée. L’angle postérieur des machoires s’étend jusqu’au-
dessous du quart antérieur de I'ceil (Benoit 2012).

fin may be tinged in green
black spot

,,like ﬁ" eyei A,

.‘““
r

o

(J :, e
i )
~ (e X 7'7‘
i, =
thick lips e
“
S
body mostly slate grey, 4 % i
mottled with black to brown spots ™ single scallop-shaped g
pelvic fin a

Schéma de 'anatomie externe du gobie a tache noire (Clark 2007)

Il a aussi été démontré qu'il existait plusieurs morphes chez le gobie a tache noire selon le
milieu de développement. En lacs et lagunes, par rapport aux milieux marins, les individus sont plus
petits, avec une nageoire pelvienne surdéveloppée. lls ont également une durée de vie plus courte et
atteignent leur maturité sexuelle plus rapidement (Houston et al. 2014)

1.3 Reproduction

La reproduction du gobie a tache noire est un processus complexe qui implique plusieurs
étapes. Cette espéce présente avant tout un dimorphisme sexuel. Les males se distinguent par leurs
couleurs plus foncées, leurs nageoires plus développées, leur taille plus importante et leurs joues plus
larges. Les deux sexes présentent une papille urogénitale érectile entre I'anus et la base de la nageoire
anale. Celle de la femelle, large et émoussée, se distingue bien de celle du male, plus longue, pointue
et dotée d’une fente terminale (Kornis et al. 2012).
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Schéma de la différenciation méale/femelle au niveau de la papille urogénitale (Charlebois, 1997) et
photo des nageoires pelviennes fusionnées chez une femelle N.melanostomus (Dublon, 2023)

La reproduction se déroule généralement dans des eaux peu profondes, comme les zones
cétiéres, les estuaires et les lacs, ou les conditions environnementales sont favorables a la reproduction,
avec un courant faible 8 modéré. La saison de reproduction est trés étendue, et se situe principalement
pendant les mois d'été d’avril a septembre lorsque la température de I'eau est plus élevée (entre 9°C et
26°C) (Charlebois et al. 1997, 2001; Maclnnis and Corkum 2000). En tant que colonisateur important,
le temps de génération est trés court avec une fécondité et un taux de croissance élevés, le gobie a
tache noire se multiplie trés rapidement, en effectuant un nouveau cycle de reproduction toutes les 3-4
semaines (Houston et al. 2014).

Les males atteignent la majorité sexuelle vers 3 ou 4 ans, et les femelles entre 1 et 2 ans. Avant
la reproduction, les males préparent la zone de fraie en creusant des dépressions dans le substrat, tels
que des graviers, du sable ou des coquillages, nids qui servent de sites de ponte et de protection pour
les ceufs. Les males résident et modifient I'intérieur du nid en ramassant des graviers puis en les
recrachant a l'entrée, ils gardent le nid jusqu’a ce que les femelles déposent les ceufs, sur le plafond du
nid (Meunier et al. 2009).

Pour attirer les femelles, ils utilisent des comportements de parade, tels que des mouvements
de nage, des changements de couleur et des affichages de nageoires. Certains méles émettent
également des vocalisations pour maximiser les chances de reproduction (Dubs and Corkum 1996).
Une fois qu'une femelle est attirée, elle se rapproche du nid construit par le méle et y dépose ses ceufs.
Le méle féconde ensuite les ceufs par fertilisation externe et il joue un réle actif dans l'incubation des
ceufs, en les surveillant et en les protégeant dans le nid. L’ensemble de son corps devient alors plus
noir et de petites taches jaunes peuvent apparaitre. Il ventile les ceufs en battant doucement ses
nageoires pour maintenir une bonne oxygénation et adopte des comportements agressifs afin de les
protéger contre les prédateurs jusqu’a I'éclosion (2 a 3 semaines, Kornis et al. 2012).

Les ceufs sont ovales avec une extrémité pointue d’une taille d’environ 3,9 x 2,2 mm. Le nombre
d'ceufs pondus par ponte semble étre en corrélé avec la masse corporelle de la femelle, et on peut
estimer qu’elles peuvent pondre entre 150 et 10 000 ceufs par ponte (Charlebois et al. 1997; Wandzel
2000; Maclnnis and Corkum 2000; Corolla and Kupfer 2019).
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Fig. 1. Example of spawning and nest-guarding behaviours observed in the round goby: (A) Nest excavation by the male, (B) Nest fanning by the male, (C) Egg deposition by the
female, (D) Egg fertilization by the male, (E) Inspection of eggs by the male, and (F) Photograph of nest-guarding male with eggs in a nest (flower pot). Eggs are depicted on the
ceiling of nests in (C-F). The photograph (F) was taken using a “flower pot™ nest so that the eggs could be more easily seen under the curved ceiling than in the rectangular box nests
used in the video recordings. Although the nest-guarding male is black, the drawings depict the male in a lighter shade so that details of the fish may be seen. Drawings were
prepared by Jolanta Kita.

Comportement reproducteur du méle N. melanostomus (Meunier et al. 2009)

Tous les méles reproducteurs n’ont pas la méme morphologie et le méme comportement. lIs
peuvent adopter une stratégie alternative a la parade de la femelle et a la protection du nid : certains,
appelés males parasites clairs ou « sneaker », essayent de féconder les pontes déja attribuées a un
autre male de morphe reproducteur sombre (guarder), attirés par les vocalisations de ce dernier
(Charlebois et al. 1997; Isabella-Valenzi and Higgs 2013, 2016; McCallum et al. 2019).
Morphologiquement et physiologiquement, les deux statuts reproducteurs méales sont différents. Les
males « sneakers » sont plus petits, plus colorés et plus clairs, et investissent bien plus dans la masse
des gonades, la densité de spermatozoides. lls ont également des papilles urogénitales plus grandes
que les morphes sombres (Marentette et al. 2009).
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Différences morphologigues entre les deux stratégies reproductives des males Neogobius
melanostomus : male reproducteur sombre en haut et male parasites clairs en bas (© J. Dublon).

Une fois les ceufs éclos, les larves se développent et commencent a nager librement. Dans les
lacs, il existe une migration verticale nocturne vers la surface au stade larvaire, ce qui pourrait étre une
stratégie de dispersion, un comportement de poursuite des proies (ostracodes) ou un évitement des
prédateurs. Cette dispersion verticale se produit a un optimum de taille, entre 6.5 mm et 8.9 mm,
probablement pour des colts énergétiques plus avantageux (Hensler and Jude 2007).

Les gobies a tache noire n’ont pas de vessie natatoire et la croissance trés rapide des larves
les conduit rapidement a devenir exclusivement benthique au stade juvénile. Les jeunes gobies a tache
noire deviennent plus foncés avec la croissance, ils connaissent une croissance rapide et commencent
a se nourrir de petites proies, telles que des larves d'insectes et des crustacés (Kornis et al. 2012).

Il a été montré que le gobie a tache noire juvénile effectue une migration verticale diurne, en se
nourrissant de plancton pendant la nuit (Hayden and Miner 2009). Il migre verticalement depuis des
profondeurs =10 metres jusqu'a 2 métres, avec des densités plus élevées entre 5 et 8 métres. Comme
de nombreux cargos prennent de I'eau de ballast entre 6 et 9 métres de profondeur, le remplacement
de l'eau de ballast pendant la nuit pourrait entrainer le transport de juvéniles de gobies a tache noire
(Hensler and Jude 2007; Hayden and Miner 2009).

1.4 Régime alimentaire

N. melanostomus a un régime alimentaire opportuniste et varié, il se nourrit d'une grande variété
d'invertébrés et de petits poissons. Son régime alimentaire est souvent dominé par les mollusques, et
en particulier les bivalves filtreurs tels que la moule zébrée (Dreissena polymorpha) et la moule Quagga
(Dreissena bugensis) dans les lacs nord-américains. Ces mollusques sont également des espéces
exotiques envahissantes (EEE) et sont rarement consommeés par d'autres espéces de poissons (Corolla
and Kupfer 2019).

La composition taxonomique du régime alimentaire du gobie a tache noire varie
considérablement en fonction de sa position géographique, et il semble se spécialiser davantage dans
les milieux lacustres. Dans ces habitats, N. melanostomus se nourrit principalement de zooplancton, en
particulier d'ostracodes, pendant ses stades larvaires et juvéniles. Les ostracodes sont rarement
consommeés par d'autres poissons benthiques, ce qui démontre la grande flexibilité de son régime
alimentaire en fonction des proies disponibles et des stades de développement. Les invertébrés
benthiques tels que les amphipodes (Gammarus spp) et les gastéropodes sont les proies les plus
consommeées par les individus plus grands (Schaeffer et al. 2005). Le gobie a tache noire montre une
préférence sélective pour sa proie favorite, les bivalves dreissenidés, lorsqu’elles sont disponibles. En
I'absence de ces proies, son alimentation reflete la diversité des proies présentes dans son
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environnement (Schrandt et al. 2016).

En outre, N. melanostomus peut également consommer ses propres ceufs ainsi que ceux
d'individus de la méme espéce. Cependant, le cannibalisme reste faible en raison de I'efficacité des
comportements de protection du nid chez les méles et 'opportunisme de cette espéce (Maclnnis and
Corkum 2000). Il peut aussi se nourrir des ceufs d'autres espéces telles que des salmonidés comme la
truite arc-en-ciel (Chotkowski and Ellen Marsden 1999).

I1.5 Habitats

La large tolérance du gobie a tache noire pour de nombreux facteurs environnementaux se
traduit par une occupation d’habitats trés diversifiés, a la fois du point de vue de la température, de la
salinité, de la profondeur et du type de substrat. Le gobie a tache noire est présent dans une grande
variété d’hydrosystémes d’eaux douces, saumatres, salées et méme hyper-salées. Sa survie dans des
milieux hyperhalins, jusqu’a 40 parties par millier (ppt) a été observée en région Ponto Caspienne, mais
il semble néanmoins avoir un optimum a 15 ppt (Karsiotis et al. 2012). Cependant, aucune population
n'a été signalée comme vivant pleinement dans des habitats océaniques (Charlebois et al. 1997), ce
qui est corroboré par des expérimentations en laboratoire qui ont monré qu’il ne pouvait pas survivre
plus de 48h avec une salinité de 30 ppt (Ellis and Macisaac 2009). Il supporte des températures de -1
a +30°C, mais préfere des températures proches de son optimum énergétique, autour de 26°C
(Moskal’kova 1996; Lee and Johnson 2005). Les populations présentent également un trés fort taux de
survie en conditions hivernales (99 %) grace des mécanisme d’adaptation face aux hiver rigoureux
(Houston et al. 2014).

Organisme benthique, il est généralement présent prés des substrats rocheux ou parmi des
bancs de moules, mais il fréquente également les fonds de graviers fins et sableux dans lesquels il peut
s’enfouir. Le gobie a tache noire présenterait également une activité pélagique nocturne pendant son
stade juvénile, lorsqu’il est en quéte de nourriture (Hayden and Miner 2009; Juza et al. 2016).

N. melanostomus est tolérant pour des teneurs tres faibles en oxygéne dissous, mais cherche
a échapper le plus possible aux conditions hypoxiques, avec des valeurs létales inférieures a 1,3 mg/l
(Kornis et al. 2012).

La large tolérance de N. melanostomus pour de nombreux facteurs environnementaux inclue
largement aussi les habitats. En effet, dans sa région d’origine, comme en Europe, il occupe
principalement des blocs rocheux ou dalles, et des zones cétiéres coquilléres et sablonneuses, mais
est également trés adapté aux fonds argilo-limoneux, contenant de 'humus ou envahis par la flore
benthique, comme dans les lacs Nord-Américains (Charlebois et al. 2001). De plus, dans les lacs, le
domaine vital des gobies est bien plus large qu’en riviére, et les affinités avec un type d’habitat sont
moins importantes. Les habitats sont variables au cours d’un cycle journalier, et le gobie semble préférer
des substrats rocheux la nuit et les substrats sableux le jour (Ray and Corkum 2001).

11.6 Succes de l'invasion

Les caractéristiques biologiques de lI'espéce citées précédemment expliquent en partie sa
capacité de colonisations trés rapide des nouveaux habitats (opportunisme, tolérance, comportement
territorial, forte fécondité). Toutefois, ces traits biologiques sont régis par des mécanismes évolutifs qui
sont aussi nécessaires a la compréhension des dynamiques de colonisation. Le gobie a tache noire
présente d’abord des niveaux de plasticité et d’adaptation élevés pour certains traits, entre différents
habitats : la morphologie externe, la croissance, la maturation, la fécondité et le régime alimentaire
(Cerwenka et al. 2017).

De plus, les différentes phases d’invasion peuvent agir comme un filire sur certains traits et
accentuent 'adaptabilité de 'espéce. En effet, les phénotypes des individus envahissants comprennent
un ensemble de traits, acquis au fur a mesure de I'invasion (Cerwenka et al. 2023). Par exemple : la
phase de transport (eaux de ballast) peut agir comme un potentiel filtre sur un stress futur de
température ou permettre une meilleure résistance aux pathogénes ; les individus occupent un niveau
trophique plus élevé lors de la phase de premiére colonisation (population pionniére).

Enfin les traits biologiques et d’histoire de vie individuels, semblent aussi déterminer le succés de
linvasion. En effet, « 'hypothése des traits individuels » est souvent étudiée chez les populations
invasives dont le gobie a tache noire, et elle suggére qu’un individu de la population, par plasticité et
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adaptation, porte des traits biologiques particuliers. Ces traits lui permettent de coloniser de nouveaux
habitats, et d’étendre la population par effet fondateur ou dérive génétique (Cerwenka et al. 2023).

lll. Impacts en milieu lacustre
lll.1 Modifications des flux trophiques et interactions biotiques

L’introduction d’'une nouvelle espéece dans un écosystéme lacustre engendre des modifications
dans les transferts d’énergie entre les communautés d’'une méme chaine trophique. Le gobie a tache
noire, est un des rares consommateurs piscicoles de Dreissenidae dans les lacs et lagunes (Moule
zébrée, Moule Quagga) lorsqu’il est au stade adulte (Corolla and Kupfer 2019). Devenant a son tour
une nouvelle proie benthique, trés disponible pour les poissons piscivores du lac, la présence du gobie
en grand nombre engendre de nouveaux flux énergétiques : il permet le transfert de cette énergie vers
le haut du réseau trophique (Johnson et al. 2005).

Cette colonisation des lacs par le gobie a tache noire et les Dreissenidae constitue également
un transfert inverse de I'énergie, de la zone pélagique vers la zone benthique. En effet, les coquilles
des moules nouvellement consommées sont davantage présentes sur le fond, ce qui constitue une
accumulation de biomasse supplémentaire pour I'écosystéme (Turschak et al. 2014).

Les espéces piscivores initialement présentes dans le milieu modifient alors considérablement leur
régime alimentaire en prédatant le gobie a tache noire en fonction de leurs besoins énergétiques, ce
qui pourrait largement changer les densités des espéeces indigénes (proies et prédateurs) et bouleverser
le fonctionnement des réseaux trophiques (Kornis et al. 2012).

Cependant, cette modification du régime est changeante selon I'espéce prédatrice : chez les petits
prédateurs comme l'achigan a petite bouche (Micropterus dolomieu), une relation linéaire positive est
établie entre la probabilité d’occurrence du gobie a tache noire dans I'estomac et la longueur du
prédateur, alors que la relation inverse a été trouvée chez les grands prédateurs comme le doré jaune
(Sander vitreus) et chez le grand brochet (Esox lucius) (Brodeur et al. 2011).

La prédation exercée par le gobie a tache noire est ainsi motrice de plusieurs changements de
composition taxonomique des communautés benthiques. Les populations d’invertébrés amphipodes,
trichopteres, gastéropodes et bivalves (moules dreissenidés), voient leur densité décroitre fortement a
mesure que la population de N. melanostomus augmente notamment dans le lac Michigan (Lederer et
al. 2008). Toutefois, pour les Dreissenidae, aucune corrélation négative significative entre la densité de
dreissenidés et celle en gobies a tache noire n’a été trouvée dans le fleuve Saint-Laurent (Kipp and
Ricciardi 2012). Cette différence entre les deux types d’écosystémes pourrait révéler un impact
beaucoup plus important du gobie sur les communautés benthiques en lacs.

On notera également qu’une compétition trophique et d’habitats, s’installe avec les espéces

ayant une niche écologique similaire ou trés proche a celle du gobie a tache noire. Bien souvent,
lorsqu’une concurrence se met en place avec une espece trés adaptative et colonisatrice, 'espéce
indigene est fortement menacée de disparition dans I'écosystéeme.
Par exemple, dans les lacs nord-américains, le chabot tacheté (Cottus bairdi) est une espéce indigéne
benthique fortement associée a la niche écologique de N. melanostomus. Dans les écosystémes ou les
deux especes coexistent, la compétition pour la nourriture est assez faible (le gobie peut se nourrir des
bivalves), mais c’est au niveau de I'habitat qu’elle est plus importante. En effet, par un comportement
plus agressif, une territorialité et une morphologie plus imposante, le gobie a tache noire a conduit le
chabot tacheté a ne plus fréquenter son habitat d’origine, ce qui a entrainé a terme la disparition du
chabot tacheté dans certaines lacs (Dubs and Corkum 1996).

Le méme constat a été fait pour d’autres espéces benthiques des lacs nord-américains : Percina

caprodes (Persidae benthique) est fortement entré en compétition pour I'habitat et menace de
disparaitre du lac Ontario (Balshine et al. 2005). De plus, il a été montré que le gobie a tache noire ne
présentait pas d’avantages sensoriels de détection des proies par rapport aux autres espéces
benthiques, par I'analyse du temps de réaction face aux proies, et la sensibilité de sa ligne latérale
(Bergstrom and Mensinger 2009). Son avantage compétitif sur les poissons benthiques résiderait donc
bien plus dans son comportement, plutot que dans sa physiologie au cours de son cycle biologique et
son opportunisme pour les proies le conduirait plutdét a entrer en compétition pour I'habitat.
Toutefois, il a été montré que la compétition avec le chabot tacheté pour les ressources alimentaires
était significative uniquement pour les petites tailles (larves, juvéniles), avant que celle pour I'habitat et
I'espace de fraie ne prenne le dessus aux tailles supérieures (Janssen and Jude 2001).

Des études menées dans la Meuse suggéerent que les gobies a tache noire ont joué un réle
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dans le déclin rapide de la population de chabot fluviatile (Cottus perifretum),(Patzner 2011; Van Kessel
et al. 2016), mais paralleélement, une étude sur le long terme sur un proche parent du chabot de riviére,
le chabot commun (Cottus gobio, Linnaeus, 1758), dans le Donau autrichien, a montré que les gobies
a tache noire n’avaient aucun impact négatif sur cette espéce (Janac et al. 2018). Il a d’ailleurs été
montré dans une méme étude que les gobies a tache noire pouvaient avoir des effets négatifs, positifs
ou neutres sur les assemblages de poissons (Morissette 2018). Cette étude ayant montré que le gobie
a tache noire avait un impact négatif sur I'abondance du raseux-de-terre gris (Etheostoma olmstedi
Storer, 1842) par l'exclusion compétitive, mais le crayon d'argent (Labidesthes sicculus Cope, 1865) et
le méné émeraude (Notropis atherinoides Rafinesque, 1818), ont vu leur abondance augmenter dans
le méme temps. Si les études mentionnées jusqu'a présent illustrent des impacts imprévisibles et
complexes, la tendance générale est que les gobies a tache noire ont tendance a affecter négativement
les petites populations de poissons benthiques d'une maniére ou d'une autre (Hirsch et al. 2016; Janag
et al. 2018).

N. melanostomus peut aussi fortement entrer en compétition avec des espéces d’écrevisses
envahissantes comme Procambus virginalis, ou indigénes, par la proximité des habitats, du bol nutritif,
ou la prédation sur les juvéniles (Roje et al. 2021).

Dans les lacs américains, le gobie a tache noire est en compétition avec le chabot tacheté pour
la consommation d’ceufs de truites. Le chabot tacheté consomme bien plus d’ceufs que le gobie, mais
la taille de la population de N. melanostomus étant plus importante, la prédation que cela implique
menace considérablement la survie des truites dans les lacs, alors que les impacts n’étaient pas visibles
avec la présence seule du chabot tacheté (Chotkowski and Ellen Marsden 1999).

N. melanostomus est aussi consommateur d’'ceufs d’autres espéces de poissons. Dans les
grands lacs américains, il exerce une prédation sur les ceufs du grand brochet (Esox lucius) et du
maskinongé (Esox masquinongy), surtout dans les habitats auxiliaires de la fraie, moins complexes (nus
et vaseux) (Miano et al. 2019). En effet bien que les deux ésocidés fraient sur une végétation submergée
et algues filamenteuses, des ceufs se déposent sur les habitats auxiliaires, trés fréquentés par N.
melanostomus. Ainsi, les espéces se reproduisant par diffusion, ne construisant par de nid, ne
protégeant pas leurs ceufs ou frayant dans des habitats sableux, graveleux ou vaseux pourraient étre
particulierement vulnérables face a l'introduction du gobie a tache noire.

lll.2 Impacts sur les cycles des nutriments

Comme d’autres EEE, l'introduction du gobie a tache noire en lacs pourrait influencer le cycle du
phosphore. Directement par les excrétions, et indirectement par la consommation des bivalves
dreissenidés (organismes filtreurs), dont I'excrétion par les gobies engendre une redynamisation et un
recyclage important du phosphore. Cependant, selon une étude sur le lac Erié (Pennsylvanie) les gobies
a tache noire n’atteignent vraisemblablement pas des densités de biomasse suffisantes pour influencer
le cycle du phosphore (Bunnell et al. 2005). Lorsqu’ils sont introduits dans des réseaux trophiques déja
bien développés, les effets de N. melanostomus sur le cycle du phosphore dépendraient donc de leur
succeés a atteindre des densités de biomasse extraordinairement élevées. L'issue des interactions
compétitives et prédatrices serait alors un facteur déterminant dans I'extension de la biomasse du gobie
a tache noire.

S’il était introduit dans un écosysteme moins complexe, avec moins de prédateurs et de

compétiteurs, N. melanostomus pourrait atteindre des biomasses suffisantes pour influencer le cycle du
phosphore. Ceci a d'ailleurs été montré pour d’autres espéces introduites ou migratrices : la truite arc
en ciel dans les lacs de montagnes non empoissonnés au départ (Schindler et al. 2001) ou encore
l'alose (Alosa pseudoharengus) du lac Michigan dans les années 1970 (Walters et al. 2009). Ces
derniéres sont responsables d’'une remise en circulation du phosphore en zone pélagique par leur
consommation d’organismes filtrants, et influencent la production primaire (phytoplancton) par leur
excreétion.
La colonisation des lacs par les moules dreissenidés a engendré une large oligotrophisation des
écosystémes, par leur importante filtration de nutriments. Avec une biomasse suffisante N.
melanostomus pourrait considérablement modifier la productivité des lacs, par leur consommation de
moules et donc redynamisation des nutriments.

Avec certaines espéces, le gobie a tache noire entretient des interactions facilitatrices. C’est
notamment le cas en région Baltique, avec un autre bivalve envahissant, la palourde asiatique
(Corbicula fluminea). Par rapport au chabot (Cottus gobio), N. melanostomus tolére mieux les
abondances de coquilles de corbiculés (accumulation de biomasse dans I'habitat) lorsque I'abondance
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des proies est a forte densité (Coughlan et al. 2022). Les deux espéces peuvent également consommer
des corbiculés. La complexification de I'habitat induite par la colonisation des corbiculés accentue le
potentiel de colonisation et de prédation sur d’autres proies du gobie par rapport au chabot, et la survie
de ce dernier est menacée.

1.3 Bioaccumulation

Par I'ajout d’'un nouvel axe de circulation de I'énergie dans les chaines trophiques des lacs, les

especes exotiques envahissantes constituent une potentielle voie de bioamplification supplémentaire
des composés polluants présents dans I'eau.
Avec un régime opportuniste, N. melanostomus semble occuper une place importante dans la
transmission de composés a des niveaux trophiques supérieurs. Dans le lac Erié, I'espéce exotique
crée un nouveau transfert trophique, entre la moule zébrée et I'achigan a petite bouche avec une
concentration en PCB dans les tissus multipliés par 3 a 5 a chaque niveau trophique successif. Ces
changements au niveau trophique intermédiaires peuvent jouer un réle de plus en plus important dans
la détermination du cycle des polluants et donc des résidus de polluants chez les prédateurs supérieurs
(Kwon et al. 2006). Les prédateurs supérieurs (Brochet, Doré jaune, Achigan a petite bouche) sont
largement consommeés par les humains et les prédateurs terrestres dans les grands lacs américains, ce
qui constitue une source importante de contamination au PCB. N. melanostomus pouvant étre trés
abondant dans ces habitats pollués, cela peut attirer les prédateurs et faciliter la mobilisation des
contaminants dans les réseaux trophiques (Marentette et al. 2009).

D’autres études, réalisées sur des rivieres centre européennes, n‘'ont cependant pas révélé que
linvasion des gobies a tache noire modifiait le transfert trophique de contaminants par rapport aux
especes indigénes (Perches, Goujon), et par conséquent n’a pas modifié les niveaux de menaces pour
les prédateurs supérieurs, et les humains. Les niveaux de mercure étaient en effet similaires a ceux des
especes occupant la méme place trophique (Jurajda et al. 2020).

I1l.4 Parasitisme

L’invasion d’un milieu par une nouvelle espece peut engendrer différentes réponses en terme

de parasitisme et de transmission de pathogenes, et plusieurs hypothéses sur le réle du gobie a tache
noire dans les transmissions parasitaires au sein des écosystémes lacustres ont pu étre émises.
On peut supposer que N. melanostomus est peu sensible au parasitisme dans les nouveaux milieux
qu’il colonise puique les espéces de parasites de ce nouveau milieu n’ont pas coévolué avec le gobie.
Cette inégalité dans le parasitisme par rapport a d’autres espéces indigénes serait ainsi un moteur
important dans 'accroissement des populations de gobies a tache noire. Cette tendance en écologie
de l'invasion constitue ainsi une nouvelle théorie sur I'expansion des EEE dans les nouveaux milieux
gu’il colonise : c’est '« enemy release hypothesis », qui relie donc le succes des espéces non indigénes
a la réduction du contrdle exercé par des ennemis tels que les pathogénes, les parasites, les prédateurs
(Colautti et al. 2004). Une autre hypothése est que le poisson exotique introduise a son tour de
nouveaux parasites exotiques dans le lac, parasites qui pourraient perturber les espéces natives, méme
si elles n’ont pas co-évoluer ensemble. Ou alors, sans introduction de nouveaux parasites exotiques, il
constituerait simplement un nouvel héte pour les parasites indigénes, ce qui augmenterait fortement les
possibilités de transmissions (nouveaux maillon trophique).

Il semblerait que ce soit plutdt un faible parasitisme des gobies a tache noire, basé sur '« enemy
release hypothesis ou liberation des ennemis », qui soit observé pour cette espéce (Kvach and Stepien
2008; Gendron et al. 2012). Un plus faible parasitisme du gobie a tache noire par rapport a d’autres
especes présentes dans les milieux colonisés a en effet été observé, ce qui engendrerait un potentiel
meilleur accroissement de la population de N. melanostomus par rapport aux autres espéces.
Toutefois, en 15 ans, 'abondance et la richesse parasitaire du gobie a tache noire ont plus que doublé,
et 'hypothese de I'« enemy release hypothesis ou liberation des ennemis » semble valable uniquement
dans les populations jeunes de N. melanostomus, ce qui suggére que l'avantage sur les espéces
indigénes serait de courte durée. Le gobie a tache noire présente d’ailleurs une prévalence importante
pour certains parasites, notamment pour les trématodes du genre Diplostomum spp (46%
Diplostommum spathaceum), responsables de la douve de I'ceil, qui manipule dailleurs le
comportement de N. melanostomus. Les poissons infectés sont moins susceptibles de réagir aux
signaux de danger, tels que la présence de prédateurs, et sont plus enclins a se rapprocher des zones
de prédation potentielles. Cette modification du comportement des gobies infectés peut augmenter leur
vulnérabilité a la prédation par les oiseaux, qui sont les hbtes finaux des trématodes Diplostomum
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spathaceum(Flink et al. 2017; Ojaveer et al. 2020).

Le gobie a tache noire apparait aussi, comme un contributeur clé dans la transmission du
parasite Clostridium botulinum, responsable du botulisme et transmis par les oiseaux(Charlebois et al.
1997; Kornis et al. 2012). En effet, en milieu lacustre N. melanostomus est trés abondant dans les zones
peu profondes, ou les oiseaux piscivores peuvent se nourrir facilement, et il présente des
comportements de nage erratique et d’hyperpigmentation qui favorisent sa capture par les oiseaux et
donc la transmission parasitaire (Charlebois et al. 1997). Le gobie a tache noire présente aussi des taux
de contamination plus importants que d’autres espéces.

La transmission du botulisme aux humains par les poissons n’est pas une menace compte tenu des
treés faibles teneurs en Clostriium botulinum dans les tissus, mais pour les oiseaux, cela pourrait étre
moteur de nombreuses disparitions ou sur-transmissions.

Une corrélation positive entre une transmission du botulisme, un niveaux d’eau bas et une forte
température moyenne de I'eau a été révélée dans le lac Michigan, ce qui suggére I'importance de la
qualité du milieu dans la contamination (Essian et al. 2016).

I11.5 Modification de I’habitat

Les gobies a tache noire ont été observés creusant des nids dans les substrats mous, tels que
le sable et la boue, ainsi que sous les rochers et autres structures. Ces activités de creusement peuvent
modifier la structure des fonds des lacs, perturber les habitats benthiques existants, remettre en
suspension des elements, influencer les communautés de plantes et d'animaux qui y vivent (Corkum et
al. 2004).

lIl.6 Schéma de synthése des impacts potentiels
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IV. Perspectives de Gestion

La gestion des EEE est certainement un des plus grands enjeux dans la sauvegarde des
écosystéemes et des espéces indigénes. Dans le cas d’'une espéce comme le gobie a tache noire et bien
d'autres EEE, plusieurs grands types de gestion peuvent étre appliqués en fonction de I'état des
populations (Cerwenka et al. 2023) :

- Prévention de l'invasion en premier lieu

- Eradication de I'espéce si possible (premiers stades de colonisation)
- Prévention de la dispersion au sein des systémes

- Atténuation des impacts

- Examen des risques de sur-invasion

L’éradication des EEE est en effet possible uniquement lors des premiers stades de la colonisation,
car en raison de la rapidité d’expansion de leurs populations, elles deviennent rapidement incontrélables
a mesure que la densité d’individus augmente. La prévention de la dispersion de ces espéces se révéle
également presque impossible lorsque les populations sont déja bien installées (Kornis et al. 2012).
Ainsi, dans les milieux lacustres ou les générations de N. melanostomus sont nombreuses, la gestion
de cette EEE se limiterait essentiellement a des méthodes d’atténuation des impacts, de prévention des
risques de sur-invasion, et de limitation de la dispersion. Au niveau mondial, la prévention des invasions
de gobies a tache noire passe aussi par la limitation de son transport via les eaux de ballast. Il serait
donc pertinent d’intensifier le traitement et la gestion des ballasts et des navires, sachant que
'encrassement des coques des navires peut permettre I'accueil de la faune mobile, ou servir de substrat
pour les ceufs dans les endroits les moins exposés comme les trous de prise d’eau de ballast (Ojaveer
et al. 2015).

En France I'espece est surtout présente en riviere et dans le quart nord-est, mais sa récente
colonisation dans les plans d’eau des Alpes de Haute Provence semble mettre en évidence une
prévention peu efficace sur cette espéce. Ainsi, étant donné la trés récente colonisation d’'une partie du
territoire frangais par N. melanostomus, c’est d’abord au niveau de la sensibilisation des acteurs de la
gestion des écosystémes aquatiques que l'invasion des milieux encore non envahis pourra étre
prévenue. Bien que les impacts du gobie a tache noire aient déja été identifiés dans plusieurs pays, en
France il n’appartient pas encore a la liste des poissons susceptibles de provoquer des déséquilibres
biologiques, selon I'article L432-10 du code de I'environnement et la loi « Biodiversité » du 8 aolt 2016-
art.136. Etant une espéce exotique, et donc non originaire des milieux aquatiques frangais, son
introduction est strictement punie par la loi, mais sa remise a 'eau immédiate aprés sa capture par un
pécheur ou lors d’'une péche a I'électricité n’est pas interdite(Manné 2017). Ainsi une amélioration de la
sensibilisation du public et des acteurs pourrait d’abord passer par l'inscription de N. melanostomus sur
la liste des EEE en France, pour limiter au maximum son expansion.

Ensuite, les milieux déja colonisés doivent étre controlés de maniére a limiter les impacts et la
dispersion de I'espéce. Plusieurs méthodes de contréle sont envisageables pour N. melanostomus.
Tout d’abord des méthodes de contréle biologique, et notemment par la stimulation de processus
biologiques naturels. Il s’agit d’introduire délibérément dans le milieu colonisé des prédateurs naturels,
des pathogénes ou des substances synthétisées naturellement qui affectent significativement la survie
des populations d’EEE. Les organismes introduits, dans la mesure du possible, ne doivent pas pouvoir
se reproduire dans le milieu envahi, ce qui nécessite une constante réintroduction des individus pour
assurer une lutte pérenne (Manné 2017). Dans les grands lacs nord-américains, N. melanostomus est
prédaté par I'achigan a petite bouche, le doré jaune, le brochet ou la perche commune, et ces genres
sont également présents en France (Black Bass, Sandre, Brochet, Perche, silure, truite). Ainsi les
prédateurs naturels du gobie a tache noire étant déja présents, le contréle biologique par introduction
de prédateurs pourrait étre envisageable dans nos milieux lacustres, avec tout de méme le risque de
déséquilibrer le milieu. Un autre mode de contréle biologique a été testé sur le gobie a tache noire: le
piege a fraie (Holmes et al. 2019). En reposant sur le ralentissement du développement de la population,
cette méthode ne permet pas I'éradication totale de I'espece, mais se réveéle efficace pour limiter le taux
d’accroissement des populations.

D’autres méthodes visant a limiter spatialement I'expansion du gobie a tache noire ou I'éradiquer
peuvent étre mises en place, comme le contrdle physique ou chimique. Bien souvent, ces méthodes
sont utilisées lorsque les populations n’ont pas encore colonisé un milieu ou de maniére a créer un fort
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confinement des individus. Par exemple, une barriére électrique pour empécher le gobie de rejoindre le
bassin du Mississipi a été mise en place prés de Chicago (Kornis et al. 2012). Cependant, ces méthodes
sont souvent trés peu sélectives, bloquant le passage de nombreuses autres espéces, et ne sont
adaptées que dans des canaux ou rivieres étroites.

Toutefois, des méthodes de piégeage acoustique du gobie a tache noire ont récemment été testées

et ont révélé une bonne sélectivité vis-a-vis de I'espece ciblée. En reposant sur les techniques de
vocalisation du male reproducteur lors du gardiennage du nid, les piéges équipés de haut-parleurs
capturent significativement plus de femelles et de méales non reproducteurs du gobie que de poissons
d’autres espéces (Isabella-Valenzi and Higgs 2016). Cependant, ces méthodes acoustiques ne
semblent pas permettre de réduire significativement la taille des populations de gobies en milieu
lacustre, et elles sont relativement difficiles a mettre en place en dehors des habitats littoraux, la portée
des hauts parleurs dans I'eau étant faible (Voirin, 2022).
Un essai d’éradication chimique de N. melanostomus a été réalisé en traitant 5km d’une riviére a la
roténone (Pefferlaw Brook, tributaire du lac Simcoe, Ontario), mais des captures dans le lac plusieurs
mois aprés ont révélé l'inefficacité du traitement (Kornis et al. 2012). Ces modes de contréle chimique
sont trés peu sélectifs pour les espéces visées, et leur utilisation peut avoir de graves conséquences
sur le fonctionnement de I'écosystéme, d’autant plus en milieu lacustre, ou les substances peuvent
s’accumuler.

L’habitat optimum du gobie a tache noire étant constitué d’enrochements et de blocs,

notamment pour sa reproduction, il est envisageable que toute action menant a la réduction de ce type
d’habitat puisse permettre de réduire les densités de gobies a tache noire (Manné 2017).
Toutefois, des actions de restauration d’habitats, tels que les berges, se révelent favorables a
I'expansion du gobie a tache noire. En effet, d’aprés des études réalisées sur le Rhin (Staentzel et al.
2019), la restauration des berges provoque une amélioration et une diversification des habitats et des
formes fluviales, entrainant un fort succés de I'invasion par les populations de gobies a tache noire. Les
méso-habitats (habitat de taille moyenne) étant favorisés, cela crée une nouvelle niche favorable a N.
melanostomus et aux communautés d’invertébrés benthiques. Trés opportuniste en termes de
conditions environnementales et régime alimentaire, le gobie a tache noire semble étre favorisé par la
restauration hydromorphologique, ce qui se révele étre un moteur de sa colonisation.

Les méthodes de contrdle ou d’éradication de I'espéece étant peu efficaces, les efforts devraient se
concentrer sur la prévention pour lutter contre la prolifération du gobie a tache noire dans les plans
d’eau frangais, et voici des moyens de prévention qui pourraient étre appliqués :

- Plan national d’action en France : La France a lancé son premier plan d’action pour prévenir
l'introduction et la propagation des espéces exotiques envahissantes. Ce plan, couvrant la
période 2022-2030, vise a renforcer la coordination et la mobilisation des acteurs et a lutter
contre ces espéces qui menacent la biodiversité. Il s’agit d’une initiative importante pour agir en
amont et éviter la prolifération des EEE, et l'inscription du gobie a tache noire sur la liste
francaise des EEE pourrait donc étre déterminante pour la gestion de sa propagation en France
(Ministere de la Transition écologique et de la Cohésion des territoires 2022).

- Détection précoce : Mettre en place une surveiller accrue des lacs de maniére proactive pour
détecter rapidement toute nouvelle arrivée du gobie a tache noire dans un nouveau milieu.
Parmi les méthodes de détection précoce des EEE les plus efficaces figure I'ADN
environnemental (ADNe), méthode par laquelle la présence de I'espéce est détectée via un
échantillon d’eau prélevé dans le milieu. Cette méthode a déja été mise en place pour cibler le
gobie a tache noire, et il a été montré que cette approche était plus sensible et efficace que la
péche ou le piégeage pour détecter la présence de cette espéce en lacs (Nevers et al. 2018;
Przybyla-Kelly et al. 2023).

- Intervention rapide : En cas de mise en évidence d’une détection du gobie a tache noire dans
un nouveau milieu, il faut mettre rapidement en place des mesures pour la contenir, I'éradiquer,
la contréler et éviter une sur-introduction. Dans ces cas, il peut étre mis en place des mesures
telles que la quarantaine, la suppression ciblée ou la gestion des populations.

- Education et sensibilisation : Informer le public, les pécheurs, les plaisanciers et les riverains
sur les risques liés aux espéces exotiques envahissantes et encourager les bonnes pratiques
pour éviter leur propagation.
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- Nettoyage des embarcations et du matériel : Lors des activités de péche et de loisir, mettre en
place des arrétés pour permettre I'inspecter et le nettoyer des bateaux, des engins et de tout
autre équipement pour éviter de transporter involontaire du gobie a tache noire d’un lac a un
autre.
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