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1 Contexte général

L’homme assiste aujourd’hui probablement a I'une des plus grandes crises d’érosion
de la biodiversité identifiée dans I'histoire de sa planete et sa responsabilité, de par ses
actions directes ou indirectes et leurs synergies, semble difficile a remettre en cause
(Vitousek et al., 1997; Balmford et al., 2003). Ainsi I'lUCN (International Union for
Conservation of Nature) estime qu’a I’heure actuelle plus de 20 000 espéces sont menacées
parmi les quelques 70 000 répertoriées (IUCN, 2013). En outre, au-dela du nombre d’espéces
menacées, |'accélération de la vitesse de disparition des especes est particulierement
préoccupante (Balmford et al., 2003).

En réponse a ces éléments, des efforts sont aujourd’hui consentis par de nombreux
pays pour intégrer les préoccupations environnementales au sein des actions de
développement car il est désormais reconnu qu’il existe des liens forts entre la pérennisation
des fonctionnalités des écosystémes, la biodiversité et les services écosystémiques (Hooper
et al., 2005). Par ailleurs, la demande sociétale pour la conservation et la protection des
ressources naturelles ne cesse de grandir. Au niveau européen, cela s’est notamment-
traduit par la mise en place de la directive Habitat-Faune-Flore (1992) et la création du
réseau NATURA 2000 puis de la Directive Cadre sur I'Eau (DCE, 2000). A un niveau
international, on peut citer entre autres I'existence de la CITES (Convention on International
Trade in Endangered Species, http://www.cites.org/) dont les objectifs sont de veiller a ce

gue le commerce international des spécimens d’animaux et de plantes sauvages ne menace
pas la survie des especes auxquelles ils appartiennent.

Par ailleurs, il est un phénomeéne dont les effets commencent a se faire sentir et vont
probablement aller croissants dans I'avenir en I'absence d’une limitation des causes, a savoir
le changement climatique. Depuis les années 1980, la littérature scientifique traitant de
I'effet du changement climatique sur les organismes s’est accrue de maniere exponentielle.
Elle couvre aujourd’hui des échelles variées allant des processus physiologiques et
phénologiques jusqu’a la dynamique des communautés et les services écosystémiques
(Walther et al., 2002; Parmesan and Yohe, 2003; Parmesan, 2006). Malgré les craintes
importantes que suscitent les évolutions climatiques a venir, les différents états peinent a
trouver des accords pour contraindre les émissions futures de gaz a effet de serre (i.e. aucun
accord majeur n’a émergé des 18°™ et 19°™ Conférences des Parties a la Convention cadre
des Nations unies sur le changement climatique de Doha et Varsovie) et un réchauffement
global supérieur a 3°C est désormais fort probable a I'horizon 2100 (IPCC, 2013). Le
changement climatique apparait donc aujourd’hui comme un élément supplémentaire du
contexte a prendre en compte dans la gestion et la conservation des espéeces et de la
biodiversité.

Comme de nombreuses espéces migratrices (Wilcove and Wikelski, 2008), la majorité
des especes migratrices amphihalines ont connu une diminution conséquente de leurs
eme

stocks au cours du XX™ siécle (Limburg and Waldman, 2009). Plusieurs espéces migratrices

amphihalines sont ainsi protégées par la CITES, notamment |'ensemble des especes
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d'esturgeons ou encore I'anguille européenne Anguilla anguilla (i.e. contréle du commerce
des civelles). Du fait de leurs histoires de vie, ces espéces fréquentent a la fois les
écosystémes d’eau douce et les écosystemes océaniques et sont, par conséquent,
susceptibles d’étre influencées par le changement climatique en cours impactant I'ensemble
des milieux aquatiques.

Cette thése porte donc sur I'étude de I'impact du changement climatique sur les
poissons migrateurs amphihalins et vise a développer une approche de modélisation
dynamique pour évaluer les possibilités de repositionnement de ces espéces.

2 Les changements climatiques

2.1 Définitions : changements globaux versus changements climatiques

Les changements globaux désignent I'ensemble des changements d’ordre naturel ou
anthropique de la terre, tant dans sa structure physique que biologique, et qui, agrégés, sont
significatifs a I'échelle globale. Il est ainsi possible de discerner les changements climatiques
et les changements non climatiques. Selon les experts du Groupe Intergouvernemental sur
I’'Evolution du Climat (GIEC ou IPCC en anglais pour Intergovernmental Panel on Climate
Change), le changement climatique peut étre défini comme toute modification durable (de
guelques décennies a des millénaires) des paramétres statistiques (ex: moyenne, variabilité)
du climat, qu’elle soit due a la variabilité naturelle ou a I'activité humaine (IPCC, 2007). Les
changements non climatiques réferent, quant a eux, notamment aux modifications dans
I'utilisation des sols, a la qualité des eaux, a la fragmentation des milieux naturels ou encore
a la surexploitation des ressources. Le changement climatique en cours, au travers de
bouleversements dans les patrons de température et de précipitations a I’échelle mondiale,
est donc considéré comme une perturbation supplémentaire pour les especes déja
menacées par des changements environnementaux locaux ou globaux.

Au cours de cette thése, je me suis principalement intéressé a cette composante
climatique des changements globaux. Cependant, a plusieurs endroits, des pistes sont
proposées pour, a I'avenir, prendre en compte d’autres composantes.

2.2 Les changements climatiques observés au cours du XXéme siecle (IPCC,
2013)

Le changement climatique en cours est sans équivoque. Depuis les années 1950, la
plupart des changements observés sont sans précédent depuis des décennies, voire des
millénaires. L'atmospheére et I'océan se sont réchauffés, les zones couvertes de neige ou de
glace se sont réduites, le niveau moyen de la mer s’est élevé et les concentrations de Gaz a
Effet de Serre (GES) ont augmenté. A titre d’exemple, la période 1983-2012, avec un
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réchauffement moyen estimé a 0,85°C (0,65 —1,06°C), a probablement été la plus chaude
période de 30 ans au cours des 1400 derniéres années (IPCC, 2013; Figure 1.1 (a) et (b)).
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Figure 1.1 (a) Moyenne globale observée des anomalies combinées des températures de surface des
continents et des océans de 1850 a 2012. En haut, valeurs moyennes annuelles. En bas, valeurs
moyennes décennales incluant les incertitudes pour un jeu de données (en noir); (b) Carte des
changements de température de surface observés de 1901 a 2012 obtenus a partir des tendances de
température déterminées par régression linéaire a partir d’'un jeu de données (en orange dans la
figure (a)). Les tendances ont été calculées ou la disponibilité des données permettait une estimation
robuste (i.e. seulement pour les patchs avec plus de 70% d’enregistrements complets et avec plus de
20% de disponibilité des données dans les premiers et derniers 10% de la période). Les autres patchs
sont en blanc. Les patchs ou la tendance est significative (a 10%) sont marqués d’un signe +; (c)
Concentration atmosphérique de dioxyde de carbone (CO,) a Mauna Loa (19°32’N, 155°34’ — en
rouge) et au pole sud (89°59’S, 24°48'W — en noir) depuis 1958. Adaptée de IPCC (2013).

En 1986, le chimiste suédois Svante Arrhénius était le premier a émettre I'hypothése
gue les concentrations en dioxyde de carbone (CO,) atmosphériques pourraient avoir des
effets sur le climat. Aujourd’hui, dans leur 5eme rapport d’évaluation (IPCC, 2013), les experts
de I'lPCC n’hésitent plus a affirmer que « lI'influence de 'homme est trés probablement la

€M€ sigcle ». En

cause explicative dominante du réchauffement observé depuis le milieu du XX
cause notamment, I'augmentation de la concentration en GES (CO,, méthane, oxyde nitreux,
hydrocarbures halogénés) dans I'atmosphére, principalement due a la combustion des

énergies fossiles et aux changements d’affectation des terres (Figure 1.1 (c)).

2.3 Les nouveaux scénarios d’évolution climatique

éme

En septembre 2013, les experts de I'IPCC ont livré leur 5
I’évolution du climat (IPCC, 2013). La démarche prospective adoptée par les experts de I'lPCC

rapport d’évaluation de
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dans ce rapport d’évaluation est radicalement différente de celle employée dans le
précédent rapport paru en 2007. A I'époque, les climatologues partaient de scénarios
d’émission de GES et de conditions socio-économiques (scénarios SRES) pour calculer un
forcage radiatif', en déterminer les projections climatiques avant de décrire des
conséquences physiques (montée du niveau des eaux, par exemple) et de proposer des
solutions d’adaptations (construction de digues, par exemple). Les scénarios SRES
proposaient plusieurs évolutions (Al, croissance économique forte qui augmente la
température de 1,4°C a 6,4°C; A2, développement économique moins mondialisé -2°C a
5,4°C; B1, développement durable et baisse de la natalité -1,1°C a 2,9°C; B2,
développement durable et régionalisé -1,4°C a 3,8°C) mais ne permettaient pas de prendre
en compte les évolutions récentes de notre monde telles qu’'une moindre croissance
démographique, un développement rapide des grands pays émergents, le développement
de nouvelles technologies ou encore la mise en place de politiques climatiques (IPCC, 2007).

Désormais les climatologues ont défini des profils représentatifs d’évolution de
concentration de GES, d’ozone, et de précurseurs des aérosols. Ces scénarios (dits RCP pour
Representative Concentration Pathways) au nombre de 4 décrivent quatre trajectoires
d’évolution d’émission de GES sélectionnées par les scientifiques, sur la base de plusieurs
centaines de scénarios étudiés : le RCP 8,5 annonce un forcage radiatif de 8,5 watts au metre
carré en 2100, le RCP 6 un forcage radiatif de 6 W/m?, le RCP 4,5 un forcage radiatif de
4,5 W/m2 et le RCP 2,6 un forcage radiatif de 2,6 W/m2 (IPCC, 2013). A partir de ces RCP, les
chercheurs travaillent simultanément et en paralléle : les climatologues produisent des
projections climatiques en utilisant les RCP comme points de départ (Figure 1.2) tandis que
les sociologues et économistes élaborent des scénarios, débouchant finalement sur des
émissions de GES cohérentes avec les RCP. Cette approche présente la particularité d’isoler
la décision prise du point de vue du climat de toutes les autres décisions politiques, sociales
et économiques (Moss et al., 2010). Par ailleurs, les modeéles des climatologues ont été
affinés en intégrant davantage de mécanismes régissant le climat et une meilleure résolution
spatiale. Ils sont également plus nombreux que lors de la parution du 4°me rapport de I'lPCC
en 2007 (une cinquantaine aujourd’hui contre 23 a I'époque).

En raison de leur mise a disposition relativement tardive (fin septembre 2013), je n’ai
pas utilisé les nouveaux scénarios d’évolution climatique dans ma thése lorsque j’ai souhaité

accéder a des projections du climat au cours du XXI®™ sigcle (cf. Chapitre V). Il est cependant

évident que l'utilisation de ces nouveaux scénarios sera a privilégier a I'avenir.

'Lle forcage radiatif est défini comme la différence entre 1’énergie regue par la terre et réémise par elle vers
I’espace. Une valeur positive signe le réchauffement climatique.
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Figure 1.2 (a) Courbe de moyennes globales multimodéles de la température en surface (par
rapport a la période 1986-2005). Les séries temporelles complétes avec leurs incertitudes (zones
ombrées) sont données pour les scénarios RCP 2,6 (en bleue) et 8,6 (en rouge). En noir (ombre
grise), I'évolution historique reconstruite. Les moyennes et incertitudes associées sur la période
2081-2100 sont données pour tous les RCP dans des barres verticales a droite du graphique ; (b)
Evolution projetée de la température en surface pour la fin du XXI°™ siécle par rapport a la période
1986-2005 selon les scénarios RCP 2,6 et 8,6. Adaptée de IPCC (2013).

3 Les impacts déja observables du changement climatique sur les
especes

Bien que les systemes naturels aient déja été soumis a de fortes variations naturelles
du climat au cours des temps géologiques (alternance de périodes glaciaires), la rapidité des
changements climatiques actuels, sans précédent depuis au moins mille ans, menace de
bouleverser fortement la biodiversité a I’échelle mondiale (Sala et al., 2000; Thuiller, 2007).
Des observations empiriques réalisées au cours du XX*™ sigcle ont permis de montrer que
les changements ont déja eu des conséquences notables sur de nombreux organismes
présents dans différentes régions du globe (Hughes, 2000; McCarty, 2001; Walther et al.,
2002; Parmesan and Yohe, 2003; Parmesan, 2006). Les réponses écologiques des especes
sont classiguement répertoriées en trois grands groupes : (i) les changements phénologiques
et physiologiques, (ii) les changements de distribution des espéces et (iii) les changements

dans la composition et la structure des communautés (Figure 1.3).
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Figure 1.3 Conséquences potentielles des changements climatiques sur les assemblages d’espéces.
Adapté de Hughes (2000) et Buisson (2009).

3.1 Phénologie et physiologie des organismes

Les variations saisonnieres du climat déterminent de nombreux événements
périodiques chez les animaux et les plantes tels que la germination, la floraison, la
reproduction ou la migration. La phénologie est I'étude du calendrier de ces activités
saisonniéres. Au cours des derniéres années, de nombreuses observations ont révélé des
modifications phénologiques pour une large variété de groupes taxonomiques incluant
notamment les plantes (Menzel and Fabian, 1999), les insectes (Altermatt, 2010), les oiseaux
(Crick et al., 1997), les poissons (Graham and Harrod, 2009), le plancton (Winder and
Schindler, 2004), les amphibiens (Beebee, 1995) ou encore les mammiferes (Ozgul et al.,
2010). Deux méta-analyses majeures ont notamment mis en évidence que les événements
printaniers sont plus précoces qu’auparavant pour la plupart des espéces (Parmesan and
Yohe, 2003; Root et al., 2003), ceci étant principalement dii a une température plus élevée
dans les mois ou jours précédant les événements en question (Menzel et al., 2006). Ces
changements phénologiques peuvent a terme perturber la synchronie entre espéces et avoir
ainsi des conséquences importantes sur les interactions biotiques (cf. § 3.3).

D’autre part, les changements climatiques induits par des modifications de la
concentration en CO, atmosphérique peuvent également affecter le métabolisme et le
développement des animaux, ou des processus tels que la photosynthése, la respiration, la
maturation, la croissance, la biominéralisation ou la composition des tissus chez les végétaux
(Hughes, 2000; Portner and Farrell, 2008). Concernant plus précisément la croissance, une
diminution de la taille des individus a récemment été reconnue comme une réponse
écologique universelle des individus au changement climatique (Daufresne et al., 2009;
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Gardner et al., 2011b; Sheridan and Bickford, 2011). Les mécanismes évoqués a l'origine de
cette modification de la taille des individus reposent sur une augmentation des co(ts
énergétiques de maintenance des individus et un effet direct de la température sur la
production primaire ayant des conséquences sur la quantité et la qualité des ressources
disponibles dans un milieu (Gardner et al., 2011a; McCauley and Mabry, 2011). Il semble
également que les modifications des conditions thermiques jouent sur la vitesse de
maturation des organismes, période durant laquelle la croissance ralentit, et auraient donc
des répercussions directes sur la taille finale des organismes (Abdoli et al., 2005, 2007;
Cheung et al., 2013).

Dans cette thése, |'effet potentiel du changement climatique sur la phénologie des
espéces considérées n’a pas été pris en compte explicitement. Cependant, I'effet de la
température a été inclus dans le processus de croissance (sans entrer pour autant dans les
théories métaboliques mises en jeu), en ayant, par conséquent, un effet indirect sur la
phénologie des especes (par exemple, modification de I'dge a la premiére a maturité des
individus).

3.2 Modification de la distribution des especes

L'aire de distribution d’une espéce regroupe les zones et les gammes de conditions
environnementales (notamment au travers de seuils de tolérance a la température) dans
lesquelles se trouvent toutes les populations d’une espéce. Soumises a un changement
climatique, les especes peuvent donc potentiellement modifier leur distribution afin de
suivre les modifications du climat (c/imate tracking), a condition que les capacités de
dispersion des especes et la disponibilité en ressources permettent ces déplacements
(Walther et al.,, 2002; Thomas, 2010). Des changements d’aire de distribution ont
aujourd’hui été documentés pour un grand nombre de groupes taxonomiques et de zones
géographiques (Parmesan and Yohe, 2003; Hickling et al., 2006), incluant notamment les
papillons (voir par exemple, Parmesan, 1996), les oiseaux (voir par exemple, Thomas and
Lennon, 1999), les petits mammiferes (Moritz et al., 2008), le zooplancton (voir par exemple,
Beaugrand et al., 2002), les poissons (voir par exemple, Perry et al., 2005) ou encore les
végétaux (voir par exemple, Grabherr et al., 1994). Cependant il reste souvent difficile de
bien estimer I'ampleur réelle de ces modifications puisque leur analyse implique en théorie
de disposer de données historiques disponibles a une échelle spatiale englobant la totalité
de I'aire de distribution d’'une espéce.

Dans les cas les plus extrémes, ces modifications d’aire de distribution peuvent
conduire a des extinctions d’especes. En effet, I’habitat climatiquement favorable a une
espéce peut devenir trop petit ou trop isolé de son aire de distribution géographique initiale
du fait d’'une fragmentation naturelle (relief, continent, ...) ou anthropique (routes, terres
cultivés, barrages, ...) trop importante pour gu’elle assure sa dispersion au rythme rapide des
changements climatiques actuels. A I'opposé, les modifications du climat pourraient
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favoriser certaines espéces avec potentiellement I'apparition de dynamiques invasives
(Rahel and Olden, 2008).

Dans ce document, I'impact du changement climatique sur la modification potentielle
de l'aire de distribution des espéces migratrices amphihalines a été abordé par une
approche de modélisation basée sur les processus, de facon a intégrer notamment un
processus de dispersion pour prendre en compte le potentiel de repositionnement de ces
espéeces.

3.3 Modification de la composition et de la structure des communautés

Les communautés écologiques sont des assemblages d’especes présentes
simultanément dans |'espace et dans le temps (Begon et al., 1996). Etant donné que les
espéces répondent individuellement aux différentes perturbations climatiques que ce soit au
niveau phénologique, physiologique ou de la distribution (cf. § 3.1 et 3.2), le changement
climatique devrait perturber les interactions temporelles et spatiales entre des especes
appartenant a un méme niveau trophique (compétition) ou a des niveaux trophiques
adjacents (prédation). Ceci pourrait conduire a un découplage trophique (mismatch) au sein
de la chalne alimentaire et donc a une augmentation des risques d’extinction et a des pertes
de biodiversité (Miller-Rushing et al., 2010). Ceci est particulierement pertinent dans les
relations prédateurs-proies ou il est admis que la fitness d’un prédateur, i.e. avantage
évolutif, dépend de son synchronisme spatial et temporel avec la production de sa proie
(Cushing, 1974). A titre d’exemple, 'augmentation des températures printaniéres depuis le
début des années 1960 dans un lac tempéré nord-américain (lac Washington, 47°83’ N,
122°15" W) a provoqué un décalage temporel entre le bloom phytoplanctonique des
diatomées et les populations de daphnies qui se nourrissent de ces diatomées et a par
conséquent conduit a un fort déclin des populations de daphnies (Winder and Schindler,
2004).

Dans ce travail de thése, bien que plusieurs especes migratrices amphihalines soient
considérées, une approche de modélisation monospécifique a été adoptée sans aborder les
conséquences en termes de modifications de la composition et de la structure des
communautés.

3.4 Adaptation versus plasticité

A ce jour, limpact de I'adaptation génétique dans la réponse des especes au
changement climatique, particulierement probable pour les espéces avec un temps de
génération court et a croissance de population rapide (Rodriguez-Trelles and Rodriguez,
1998), demeure peu documenté (Gienapp et al., 2008). Il est ainsi, la plupart du temps,

10
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impossible de déterminer si la source réelle de changements (phénologiques ou
physiologiques) en réponse aux modifications des conditions environnementales est le
produit d’une plasticité phénotypique ou d’une évolution génétique. Pourtant, les taux
d’extinction locaux seront malgré tout fortement dépendants des capacités évolutives des
especes face aux pressions subies (McCarty, 2001).

Dans ce document, les mécanismes a I'origine des deux processus (plasticité versus
évolution génétique) ainsi que la fagon de les modéliser ont été évoqués. Il en a résulté un
choix de ne pas considérer les éventuelles adaptations génétiques des populations mais de
prendre uniquement en compte la plasticité phénotypique des différents individus (cf.
Chapitre II, § 1.3).

4 La modélisation: un outil pour évaluer l'impact du changement
climatique sur les espéces

De nombreuses approches permettent d’évaluer les impacts du changement
climatique a différentes échelles temporelles (passées et futures) et spatiales (des
microcosmes aux continents) ainsi qu’a différents niveaux de la biodiversité (des génes aux
écosystémes). Parmi ces approches, on peut citer la paléoécologie visant a étudier les
relations entre des étres vivants fossiles et leur environnement (voir par exemple Willis et
al., 2007), l'utilisation d’observations sur de longues périodes permettant de mesurer les
effets des changements environnementaux sur les organismes concernés (voir par exemple
60 ans de suivi du saumon atlantique au Pays de Galles, Aprahamian et al., 2008) ou encore
les expérimentations reliant les espéces a des facteurs climatiques (voir par exemple des
expérimentations sur la toundra arctique en Alaska, Hollister et al., 2005). Cependant, a
I’exception de la paléoécologie, les approches évoquées précédemment ont en commun le
défaut d’étre limitées dans |'espace, le temps et le nombre d’espéces étudiées. La
modélisation apparait comme un outil privilégié pour contourner cet obstacle. Cette
approche consiste a représenter des phénomenes biologiques réels en appliquant des
théories fondamentales et en se servant d’outils mathématiques ou statistiques. Dans le
cadre du changement climatique, la modélisation est particulierement utilisée pour projeter
les impacts du changement climatique sur les aires de distribution des espéces dans le futur.
Différents types sont ainsi utilisés et on oppose souvent les approches basées sur des
modeles mécanistes et celles utilisant des modeéles empiriques.

11
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4.1 Le cas des modeles empiriques de distribution d’especes

4.1.1 Des approches largement utilisées

Les modeles empiriques utilisés pour étudier la distribution des espéces dans un
contexte de changement climatique utilisent des données décrivant la distribution observée
d’especes et y associent des variables mesurées du milieu telles que le climat, la topographie
ou le type de sol afin de modéliser statistiquement les niches ou enveloppes écologiques
dans lesquelles les especes peuvent vivre (Guisan and Zimmermann, 2000; Guisan and
Thuiller, 2005). Ces modeles reposent sur la théorie des niches (Hutchinson, 1957) et le
concept des enveloppes bioclimatiques. Ils portent des noms différents en fonction des
études (i.e. modeéles de niche, enveloppes bioclimatiques, modeéles d’habitat, modeéles de
distribution...) mais je les regrouperai dans ce travail sous le nom de modéles empiriques de
distribution d’especes (Species Distribution Models, SDMs).

Les modeles empiriques de distribution d’especes ont aujourd’hui été largement
utilisés, et ce, pour de multiples taxons incluant les plantes (voir par exemple Midgley et al.,
2002), les reptiles et les amphibiens (voir par exemple Araujo et al., 2006), les mammiferes
(voir par exemple Thuiller et al., 2006), les insectes (voir par exemple Heikkinen et al., 2007)
ou encore les poissons (voir par exemple Buisson et al., 2008). Plus particulierement, des
modeles empiriques de distribution d’espéces, en termes de présence-absence et de classes
d’abondance, ont été construits pour chacune des 28 espéces migratrices amphihalines
présentes sur le continent européen (Lassalle et al., 2008a; Lassalle et al., 2008b; Lassalle et
al., 2009; Lassalle and Rochard, 2009) et ont permis de projeter la distribution potentielle de
ces especes dans différents « futurs » marqués par le changement climatique.

4.1.2 Les limites des modeéles empiriques de distribution d’espéces

Depuis le début de leur utilisation, bien que ces approches aient été accompagnées de
nombreux développements méthodologiques permettant entre autres de mieux
appréhender et de réduire leurs incertitudes (voir par exemple Buisson et al., 2010; Kramer-
Schadt et al., 2013; Wenger et al., 2013), les modeles empiriques de distribution d’espéces
sont régulierement critiqués et remis en question (Dormann, 2007; Hanspach et al., 2011).
Les principales critiques remettent en cause les hypothéses fondamentales sur lesquelles
sont fondés ces modeles. En particulier, les modeles empiriques de distribution d’espéces
conduisent rapidement a assimiler I'aire de distribution d’'une espéce et sa niche écologique
(Soberdén, 2007), d’ol une grande diversité et de nombreux débats autour de leurs
dénominations (Warren, 2012; Mclnerny and Etienne, 2013; Warren, 2013). Pourtant, la
plupart du temps, ces modeles se basent sur des distributions observées résultant d’'une
restriction de I'aire de distribution potentielle d’une espece. En effet, beaucoup de ces
modeles reposent sur des données décrivant la distribution actuelle des espeéces (i.e. niche
réalisée), généralement récoltées sur une période courte et une étendue géographique
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restreinte. Ces données constituent donc une « image instantanée » de la distribution des
espéces. Or il existe un ensemble de mécanismes écologiques et évolutifs a I'origine d’une
distribution observée tels que les interactions entre les caractéristiques fonctionnelles d’'une
espece et son environnement (conditions nécessaires au maintien de I’'homéostasie, au
développement et a la reproduction), les interactions avec d’autres espéces (prédation,
compétition, maladies, ...), les dynamiques de colonisation (capacités de dispersion des
especes, barrieres de dispersion, ...), I'existence de perturbations environnementales
(pollution, sécheresse, ...) ou encore les évenements historiques (glaciation, ...) (Kearney and
Porter, 2009; Kubisch and Fronhofer, 2014; Kubisch et al., 2014). En outre, a une échelle de
temps plus importante, la distribution d’une espéce peut également étre influencée par
I’évolution de ses capacités d’adaptation (Angilletta et al., 2003). Par conséquent, les
modéles empiriques de distribution d’espéces englobent, tout en les ignorant, I’ensemble de
ces mécanismes (Figure 1.4).

On touche donc ici aux limites de ces approches empiriques qui définissent des aires
de distribution futures potentielles des especes mais ne permettent pas de prévoir si les
espéces seront en mesure de s’adapter et de se déplacer dans de nouveaux habitats
favorables pour suivre ['évolution de I'environnement imposée par le changement
climatique (Guisan and Thuiller, 2005; Franklin, 2010). Par conséquent, ces derniéres années,
le passage a des modeéles mécanistes permettant de combiner des exigences thermiques, de
la dynamique de population et des capacités de dispersion des especes est devenu un enjeu
majeur de recherche (Thuiller et al., 2008; Kearney and Porter, 2009; Huntley et al., 2010).
Par analogie avec les modeéles empiriques de distribution d’espéces, Kearney & Porter (2009)
parlent aujourd’hui de modéles mécanistes de distribution d’espéces (Figure 1.4) pour parler
des approches de modélisation mécanistes visant a évaluer l'impact du changement
climatique sur la distribution des espéces.

4.2 L’émergence des modeles mécanistes de distribution d’espéces

Pour étudier les réponses des espéeces au changement climatique, notamment la
modification de leurs aires de distribution, les modeles mécanistes tentent d’inclure
explicitement des relations entre les conditions environnementales et les traits éco-
physiologiques ou démographiques propres aux especes (Kearney and Porter, 2004; Buckley,
2008; Kearney and Porter, 2009). Ces approches se basent donc principalement sur les
limites de tolérance physiologique des espéces (Guisan and Thuiller, 2005; Kearney, 2006) et
permettent de déterminer, par exemple, les limites climatiques de la distribution des
espéeces. L'avantage de ce type de modeles est qu’ils sont indépendants de la distribution
observée de l'espece considérée. En d’autres termes, ils permettent de modéliser la
distribution d’une espéece sans utiliser de données concernant sa distribution
(présence/absence par exemple ; Kearney et al.,, 2008). Ces modeéles permettent ainsi de
déterminer une niche fondamentale de I'espéece décrite par 'ensemble des valeurs de trait
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de vie permettant aux individus d’'une espéece de survivre et de se reproduire "indéfiniment"
dans un environnement donné (Figure 1.4). Cette définition de la niche fondamentale d’une
espéce, apparue ces derniéres années avec I'émergence des approches de modélisation
mécanistes pour étudier la distribution d’une espéce (Kearney and Porter, 2004; Kearney,
2006; Kearney et al., 2008; Kearney and Porter, 2009), se démarque de celle plus ancienne
donnée par Hutchinson (1957) qui définissait la niche fondamentale d’'une espece par
I'ensemble des conditions environnementales dans lesquelles les individus d’'une espéce
peuvent survivre et se reproduire indéfiniment. Par ailleurs, les modéles mécanistes peuvent
également inclure des mécanismes d’interaction entre espéces (compétition, prédation, ...)
et permettent alors de déterminer une distribution correspondant a une niche réalisée
(Figure 1.4). Enfin, la prise en compte de mécanismes de dispersion et de barriéres a la
dispersion affectant potentiellement des dynamiques de métapopulation peut conduire a la
présence d’une espéce en dehors de sa niche ou, a I'inverse, a son absence a l'intérieur de sa
niche (Pulliam, 2000).

Modele de distribution d’espéces

A l’échelle de plusieurs générations

A I’échelle d’une génération

Habitat

Traits

c
Approche empirique QE)
Données SIG Dégradation Climat = Morphologie Evlutisis Distributi
+ de I'habitat Topographie g Physiologie génétique is r[ u ion
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Figure 1.4 Processus écologiques majeurs englobés dans les modeles de distribution d’espéces. Dans
les approches empiriques, les données de distribution sont liées a des données environnementales
spatialisées par des relations corrélatives statistiques qui englobent implicitement ces processus dans
la mesure ou ils sont statistiquement associés aux variables prédictives. Dans les approches
mécanistes, les traits fonctionnels sont liés aux données environnementales spatialisées par des
modeles qui représentent explicitement les processus clés par lesquels les traits et les habitats
interagissent pour déterminer la niche de I'espéce. Les processus peuvent inclure ou non des
interactions biotiques (niche réalisée versus niche fondamentale). Les modifications sur le long terme
de I'environnement ou des traits fonctionnels (évolution) peuvent étre intégrées pour produire des
modeles dynamiques. Adaptée de Kearney (2006) et Kearney & Porter (2009).

Un des avantages des modeéles mécanistes par rapport aux approches empiriques est
gu’ils permettent d’aller plus loin dans les questionnements en donnant notamment des
informations sur les vitesses de colonisation de nouveaux habitats par les espéces et sur
leurs capacités a survivre et perdurer dans des habitats devenant défavorables dans le
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contexte du changement climatique. Ces modeéles permettent également de considérer
I'importance de dynamique de type source-puits. Néanmoins, bien que ces approches
apportent des informations robustes sur la dynamique des espéces et leurs réponses au
changement climatique, elles nécessitent un bon niveau de connaissance des processus en
lien avec la survie et la démographie des populations ainsi qu’une connaissance de I'effet de
I’environnement (T°C, débit...) sur ces méme processus (Helmuth et al., 2005; Porter and
Kearney, 2009; Buckley et al., 2010). Par conséquent, ces approches peuvent étre difficiles a
mettre en ceuvre et s’appliquent préférentiellement a des espéces ayant fait I'objet d’études
approfondies.

Dans le contexte du changement climatique, il est évident qu’une bonne connaissance
des impacts du changement climatique sur la biodiversité, les espéeces et leurs risques
d’extinction est un enjeu majeur de nombreux travaux de recherches actuels (Fitzpatrick and
Hargrove, 2009). La modélisation est un outil pertinent pour apporter des éléments de
compréhension. Dans une these précédente, I'impact du changement climatique sur les
poissons migrateurs amphihalins européens a été étudié a I'aide de modeéles empiriques de
distribution d’espéces (Lassalle, 2008). Dans cette thése, il s’agit donc de développer une
approche de modélisation mécaniste pour aborder la méme problématique de I'impact du
changement climatique sur ces espéces. Ainsi la comparaison des approches empiriques et
mécanistes pourraient permettre, a terme, de donner des éclairages différents et
complémentaires (Kearney et al., 2010) sur les mesures de gestion et de conservation a
mettre en place pour ces especes qui sont aujourd’hui menacées pour la plupart.

5 Les poissons migrateurs amphihalins et le changement climatique

5.1 Définition d’'un poisson migrateur amphihalin

Les poissons migrateurs amphihalins (diadromous fish, en anglais) regroupent un
cortege d’espéces de poissons effectuant au cours de leur cycle de vie une migration entre
I’eau douce et la mer. Le terme de « diadromy » fut introduit par Myers (1949) qui définit a
I'époque les especes migratrices amphihalines comme des espéces « véritablement
migratrices qui migrent entre la mer et I'’eau douce ». Depuis, McDowall (1988) a approfondi
la définition qui selon lui réfere aux espéces effectuant une migration entre eaux douces et
eaux salées, réalisée, au moins, a des moments précis, dans des directions prévisibles, a des
moments particuliers du cycle de vie, et étant caractéristique des espéeces, impliquant la
majorité des membres d’'une population et demeurant essentielle a la réalisation du cycle de
vie/reproduction. Parmi les espéces migratrices amphihalines, on distingue deux stratégies
d’histoire de vie pour lesquelles croissance et reproduction n’ont pas lieu dans le méme
biome (Figure 1.5) :
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- Les especes potamotoques ou anadromes (anadromous en anglais) qui se nourrissent
et grandissent principalement en mer avant d’effectuer une migration vers les eaux
douces pour se reproduire (migration de montaison). La famille de potamotoques la
plus emblématique et étudiée est certainement celle des salmonidés.

- Les espeéces thalassotoques ou catadromes (catadromous en anglais) qui passent la
majeure partie de leur cycle de vie en eau douce avant d’effectuer une migration en
mer pour se reproduire (migration de dévalaison). La famille de thalassotoque la plus
emblématique est probablement celle des anguillidés a laquelle appartient I'anguille
européenne Anguilla anguilla.

(@) A
Reproduction Croissance Reproduction
Eau douce
Mer
Larves Juvéniles Adultes
>
(b) A
Reproduction Croissance Reproduction
Eau douce
Mer
Larves Juvéniles Adultes
>

Figure 1.5 Les grandes lignes des stratégies d’histoire de vie pour des poissons (a) potamotoques et
(b) thalassotoques.

Rigoureusement, on distingue un autre groupe d’espéces parmi les espéces migratrices
amphihalines, a savoir les especes amphidromes. Le cas de ces espéces, dont les individus
naissent en eau douce, migrent précocement en mer pour y grandir brievement avant de
retourner en eau douce pour finir leur croissance et se reproduire, n’a cependant pas été
traité dans ce travail de thése.

En raison de problemes récurrents de traduction entre les termes anglais et frangais, il
convient ici de faire le point sur les termes que j'emploierai dans cette thése pour désigner
les espéces et les migrations. En effet, en toute rigueur étymologique, les termes anadrome
et catadrome réferent aux différentes migrations effectuées et a leur sens. Aussi, pour éviter
toute confusion, j'emploierai dans cette thése les termes potamotoques et thalassotoques
pour parler des différentes espeéces et les termes de migration de montaison pour désigner
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la migration entrainant le passage des individus du milieu marin au milieu continental, et de
migration de dévalaison pour désigner la migration inverse.

Enfin, un phénomeéne important associé mais non essentiel a la notion de migration
amphihaline est la philopatrie (homing en anglais) qui désigne une stratégie de reproduction
consistant a retourner sur son site de naissance pour se reproduire (natal homing behaviour,
Gerking, 1959; Cury, 1994). Le phénomeéne antagoniste appelé errance (straying en anglais)
est essentiel d’un point de vue évolutif. En effet, ce phénoméne peut étre a |'origine de la
colonisation de nouveaux habitats par une population (comme cela a déja été constaté chez
le saumon atlantique Salmo salar, Makhrov et al., 2005; Perrier et al., 2010) ou, a minima,
tendre a augmenter la diversité génétique des populations qui peuvent alors se structurer en
métapopulation (Fraser et al., 2007; Schtickzelle and Quinn, 2007).

5.2 Importance écologique et économique des migrateurs amphihalins

D’'un point de vue sociétal et économique, la plupart des espéces migratrices
amphihalines présentent de forts enjeux de conservation en raison de leur valeur
patrimoniale mais également des importantes ressources financiéres liées au tourisme (Stoll
et al., 2009) ou a l'exploitation commerciale de leurs stocks. Les poissons migrateurs
amphihalins jouent également un réle primordial dans les écosystemes via le transfert de
matiére et d’énergie entre les milieux marins et dulcaquicoles (Willson and Halupka, 1995;
Jonsson and Jonsson, 2003; Quinn et al., 2009a). Ces éléments devraient notamment étre
pris en compte dans le cadre du développement de politiques de conservation (Darimont et
al., 2010).

Néanmoins, comme de nombreuses especes migratrices (Wilcove and Wikelski, 2008),
la plupart des espéces migratrices amphihalines sont aujourd’hui sur le déclin et Ia
préservation de leurs flux migratoires constitue un enjeu social, économique, écologique et
par conséquent scientifique important (Limburg and Waldman, 2009). Les causes de ce
déclin sont aujourd’hui pour I'essentiel bien connues et I'on évoque a la fois des facteurs
anciens tels que le développement des barrages ou la modification physique des bassins
versants conduisant a des pertes d’habitats, la surexploitation par péche et la pollution, et
des facteurs plus récents comme l'apparition d’espéces invasives, I'aquaculture ou le
changement climatique (Limburg and Waldman, 2009; Figure 1.6).
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Figure 1.6 Schéma conceptuel de I'histoire générale et des facteurs ayant conduit au déclin des
populations de poissons migrateurs amphihalins en Atlantique Nord. Adapté de Limburg &
Waldman (2009).

5.3 Sensibilité et spécificités des migrateurs amphihalins face aux
changements climatiques

Du fait de leurs migrations marquées par un changement de milieu, les especes
migratrices amphihalines sont sensibles aux changements environnementaux sur de plus
grandes échelles spatiales que les especes dulcaquicoles. De plus, les croisements entre
stades de développement et milieu font que les effets du changement climatique peuvent
étre spécifiques a chaque stade de développement. La synchronie entre phénologie des
migrations et conditions environnementales et trophiques demeure également essentielle
(Both et al., 2006). Par conséquent, la modification de la phénologie, de la distribution ou de
I’'abondance des proies en réponse aux changements climatiques pourraient avoir de fortes
répercussions sur la fitness des migrateurs amphihalins.

Par ailleurs, en utilisant des modéles empiriques de distribution d’especes permettant
de projeter, dans un contexte de changement climatique, la distribution des espéces
migratrices amphihalines européennes, Lassalle (2008) a mis en évidence une sensibilité
potentielle de ces espéces au changement climatique. Les projections issues des modeles
prévoient en effet pour la majorité de ces espéces une contraction de leurs aires de
distribution (Lassalle et al., 2008a; Lassalle et al., 2008b; Lassalle and Rochard, 2009).
Cependant, du fait de leurs histoires de vie originales les conduisant a mener « une vie entre
deux eaux », les especes migratrices amphihalines possedent de réelles capacités de
dispersion pouvant leur permettre d’ajuster leurs aires de distribution. Le phénomene de
straying joue assurément un réle majeur dans ces possibilités de dispersion. La dispersion
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est un concept aujourd’hui bien défini en écologie (Johnson and Gaines, 1990; Clobert et al.,
2001; Clobert et al., 2012) mais peu d’études abordent ce processus chez les poissons (voir
cependant Hein et al., 2011) et plus particulierement chez les migrateurs amphihalins.

5.4 Considérations théoriques sur la dispersion chez les poissons
migrateurs amphihalins

En écologie, la dispersion est généralement définie comme I'ensemble des
mouvements qui éloignent les individus de leur lieu de naissance, ou encore qui les
éloignent de leur lieu de reproduction précédent, ou encore qui les mettent en contact avec
des groupes sociaux différents avec potentiellement des conséquences en matiere de flux de
génes (Clobert et al.,, 2001; Ronce, 2007; Clobert et al., 2009). On distingue ainsi
généralement la dispersion ayant lieu avant la premiéere reproduction (« natal dispersal ») de
celle intervenant entre deux saisons de reproduction (« breeding dispersal ») (Clobert et al.,
2001; Schloss et al., 2012). Dans cette partie théorique, je propose une adaptation des
définitions classiques de la dispersion aux migrateurs amphihalins afin de proposer une
conceptualisation de ce processus chez ces espéces. Je traite indépendamment le cas des
potamotoques (type saumon) et thalassotoques (type anguille) avant de montrer les
similarités entre ces deux groupes d’especes.

La reproduction des espéces potamotoques a lieu en eau douce. A la suite de cette

reproduction, les juvéniles effectuent, plus ou moins rapidement en fonction des espeéces,
une migration de dévalaison pour rejoindre la mer (par exemple, cela ne prend que quelques
semaines chez la grande alose alors que chez le saumon atlantique, les juvéniles peuvent
rester jusqu’a 2-3 ans en riviere). A leur arrivée en mer, les juvéniles peuvent adopter
plusieurs comportements : soit ils se dirigent vers des habitats de croissance habituels bien
définis, soit ils adoptent un comportement d’errance et explorent de nouveaux habitats de
croissance. Il y donc ici une premiere forme de dispersion qui se rapproche de la définition
de « natal dispersal ». C'est pourquoi, je propose d’admettre que chez les especes
potamotoques, la migration de dévalaison des juvéniles peut étre suivie d’'une phase de
« dispersion natale » lors de I'arrivée des individus en mer.
Par la suite, lorsque les individus arrivent a maturité et s’apprétent a effectuer leur migration
de montaison pour aller se reproduire, ils peuvent la encore adopter deux types de
comportement, soit un comportement de homing natal (i.e. les individus retournent se
reproduire dans leur riviere de naissance), soit un comportement d’errance/straying (i.e. les
individus vont se reproduire dans un bassin versant différent de celui de leur naissance)
s’apparentant alors a de la dispersion. Méme si généralement les individus ne se sont jamais
reproduits (sauf cas des especes itéropares), cette phase de dispersion se rapproche de la
définition de « breeding dispersal ». Je propose donc d’admettre que chez les espeéces
potamotoques, la migration de montaison peut étre précédée d’une phase de « dispersion
pré-reproduction ».
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Chez les especes thalassotoques, la reproduction a lieu en mer et la migration de

montaison des individus concerne les juvéniles qui se dirigent vers leurs habitats de
croissance en milieu continental. Comme chez les potamotoques, les juvéniles peuvent se
diriger vers des habitats de croissance habituels ou explorer de nouveaux habitats de
croissance (i.e. « dispersion natale »). Chez les espéces thalassotoques, je propose donc
d’admettre que la migration de montaison peut étre précédée d’une phase de « dispersion
natale ».
Lorsque les individus parviennent a maturité et s’apprétent a effectuer leur migration de
dévalaison pour rejoindre leurs zones de reproduction en mer, ils peuvent a nouveau
adopter deux types de comportement, soit ils retournent se reproduire sur leur lieu de
naissance (homing natal), soit ils se reproduisent dans de nouvelles zones (straying) et ont
donc un comportement s’apparentant a de la dispersion que je rapprocherai la encore de la
définition de « breeding dispersal ». Je propose donc d’admettre que chez les especes
thalassotoques, la migration de dévalaison peut étre suivie d’'une phase de « dispersion pré-
reproduction ».

Qu'il s’agisse d’espéces potamotoques ou thalassotoques, la conceptualisation de la
dispersion chez les espéces migratrices amphihalines telle que je la propose permet donc de
dire que, chez ces espéces, la migration de montaison peut étre précédée d’un processus de
dispersion et que la migration de dévalaison peut étre suivie d’un processus de dispersion.
Les cycles de vie simplifiés présentés en Figure 1.7 synthétisent les idées évoquées dans
cette section.

Migration de
dévalaison

«Dispersion
natale »

« Dispersion
natale »

(a) (b)

Survie @lncliun
@ )

Bassin versant

Migration de
montaison

Figure 1.7 Diagramme conceptuel simplifié du cycle de vie (a) d’'une espéce potamotoque et (b)
d’une espéce thalassotoque en incluant les phases de dispersion.

e @D

s
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Maturation

Maturation

Survie Survie

VAV

«Dispersion
pré-reproduction »

Migration de
dévalaison

« Dispersion
pré-reproduction »

Les especes migratrices amphihalines sont donc des espéces intégratrices de I'impact
des bouleversements climatiques sur deux milieux bien distincts: les hydrosystemes
continentaux et océaniques. En tant qu’espéces migratrices, elles possedent de fait des
capacités de dispersion et de réelles possibilités pour modifier leurs aires de distribution.
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Elles constituent donc des modeles pertinents pour I'étude de I'impact global des
changements climatiques sur les organismes vivants et, plus particulierement, les
migrateurs.

6 Les objectifs de la these et la structuration du manuscrit

L'objectif principal de cette thése est de développer une approche de modélisation
mécaniste pour appréhender I'effet du changement climatique sur la persistance et la
distribution des poissons migrateurs amphihalins en prenant notamment en considération
leurs capacités de dispersion. La question scientifique est portée par des enjeux majeurs en
termes d’influence du changement climatique sur la biodiversité. Nombre d’espéces de
poissons migrateurs amphihalins sont aujourd’hui menacées. Il apparait donc nécessaire
d’améliorer les connaissances sur ces espéces, notamment leurs réponses face au
changement global en cours et a venir dans I'optique de pouvoir appuyer la mise en place de
politiques cohérentes de gestion a des échelles spatiales conséquentes. Les travaux
précédents de Lassalle (2008) et I'existence de base de données climatiques constituent un
socle de connaissances solides sur lesquelles je me suis en partie appuyé pour aborder cette
problématique. Cette thése est articulée autour de quatre chapitres principaux (Chapitres Il,
I, IV et V) suivis d’'un chapitre de conclusion (Chapitre VI). La Figure 1.8 présente la logique
et la structuration du manuscrit. De maniére a faciliter la compréhension du déroulement de
ce manuscrit, cette figure sera rappelée a chaque page marquant le passage a un nouveau
chapitre en prenant soin de faire ressortir les aspects traités dans le chapitre en question.

Dans le chapitre Il de cette thése, je me suis intéressé a la variabilité des traits de vie
des poissons migrateurs amphihalins pour identifier clairement le défi a relever en termes de
modélisation. Cette partie de mes recherches a abouti a I’élaboration d’une base de données
regroupant un ensemble de traits de vie communs aux espéces migratrices amphihalines
présentes sur le continent européen. Cette base de données pourrait notamment étre
exploitée de facon qualitative pour caractériser le potentiel de repositionnement de ces
especes. C'est pourquoi je me suis attaché a proposer une méthodologie permettant de
définir de facon consensuelle un indice de potentiel de repositionnement calculable pour
n’importe quelle espéce migratrice amphihaline.

Dans le chapitre suivant (Chapitre Ill), je me suis tout d’abord attaché a décrire les
éléments ayant déterminé le choix de mon approche de modélisation. Puis, je décris en
détail le modele mécaniste individu-centré que j’ai développé avec 'aide de Patrick Lambert
dans le cadre de la thése, le modele GR3D pour « Global Repositioning Dynamics for
Diadromous fish Distribution ». Il s’agit d’un modéle générique intégrant un processus
original de dispersion des poissons migrateurs amphihalins. Ce modéle prend par ailleurs en
compte la dynamique de population globale de ces espéces ainsi que l'effet de la
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température directement dans quelques processus clés de leur cycle de vie (croissance,
survie, reproduction).

Le chapitre suivant (Chapitre IV) est organisé autour de deux articles scientifiques. Le
premier article, publié en 2012 dans I'ICES Journal of Marine Science, avait pour objectif
d’étudier la dynamique de la population de la grande alose Alosa alosa dans le bassin
Gironde-Garonne-Dordogne. Les résultats de cette étude ainsi que des données issues de la
littérature ont ensuite été utilisés pour paramétrer la dynamique de la grande alose dans le
modeéle GR3D. Cette paramétrisation, ainsi qu’un premier cas d’application virtuel utilisant le
modeéle et I'analyse de sensibilité globale associée, font I'objet du deuxieme article
composant ce chapitre et récemment accepté (février 2014) pour publication dans la revue
Ecological Modelling.

Enfin, le dernier chapitre principal de cette these (Chapitre V) traite de l'utilisation du
modele GR3D pour étudier I’évolution de I'aire de distribution de la grande alose entre 1900
et 2100. Il s’agit notamment de confronter le modele GR3D a des données réelles et
d’entreprendre les premiéres comparaisons entre des résultats issus de simulations du
modele mécaniste GR3D et ceux issus de simulations de modeéles empiriques de distribution
d’espéeces.

Ce manuscrit s’achéve par des conclusions générales et des perspectives émergeant
principalement des principaux résultats obtenus.
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Figure 1.8 Schéma général de la these représentant I'articulation des différentes parties entre elles
et les données extérieures mobilisées.
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Chapitre Il : Variabilité des traits de vie et potentiel de repositionnement des poissons migrateurs amphihalins

Ce chapitre vise a démontrer l'intérét d’étudier les traits caractérisant I’histoire de vie
et I'écologie des migrateurs amphihalins dans le cadre d’une approche de modélisation. En
premier lieu, je m’attacherai a décrire la variabilité des histoires de vie, et par conséquent
des traits de vie, des migrateurs amphihalins. Jidentifierai ainsi clairement le défi que cette
variabilité implique en termes de modélisation, et je positionnerai mon approche dans un
cadre non évolutif de plasticité phénotypique. Puis je présenterai la base de données
TraitDiad 1.0 établie au cours de cette these et répertoriant des informations sur les
principaux traits de vie des migrateurs amphihalins. Enfin, je proposerai une méthode
consensuelle et participative pour développer une métrigue composite basée sur des traits
de vie visant a évaluer le potentiel de repositionnement des espéces migratrices
amphihalines de maniéere qualitative et complémentaire aux approches de modélisation.

En préambule de cette partie, il semble essentiel de bien préciser ce que j'appellerai
« traits de vie » tout au long de ce chapitre. L'étude des traits de vie est une question
centrale en écologie et il existe souvent une distinction entre les « traits d’histoire de vie »,
définis comme I'ensemble des caractéres impliqués dans la reproduction et la survie des
organismes, et donc dans la contribution en termes de descendance (Cole, 1954), et d’autres
traits de vie dits biologiques, écologiques, phénologiques permettant de caractériser le cycle
de vie, les potentialités de résistance ou de résilience, la morphologie, le comportement ou
encore les préférences en matiere d’habitats ou de conditions du milieu des organismes
considérés. Dans ce travail, par souci de simplification, j’ai choisi de regrouper ces deux
catégories sous I'appellation « traits de vie ».

1 Variabilité des traits de vie des poissons migrateurs amphihalins
et dynamique de population

1.1 Une variabilité multi-échelles des traits de vie chez les poissons
migrateurs amphihalins

Les poissons migrateurs amphihalins se distinguent principalement par deux stratégies
d’histoire de vie pour lesquelles croissance et reproduction ont lieu dans des milieux de
salinité différente. Ces stratégies d’histoire de vie originales leur conférent un réel potentiel
pour explorer et coloniser de nouveaux environnements comparativement aux especes
dulcaquicoles évoluant tout au long de leurs vies dans une méme riviére voire un méme
troncon de riviere. Cela leur a notamment déja permis d’ajuster efficacement leur
distribution au cours de différents épisodes paléo-climatiques (McDowall, 1997; McDowall,
2009) et pourrait leur permettre de faire de méme dans le contexte du changement
climatique actuel et a venir. A titre d’exemple, la latitude moyenne de l'aire de distribution
du flet Platichthys flesus se serait déja déplacée de 1,4° vers le Nord depuis les années 70
(Nicolas et al.,, 2011). Cependant, une autre espéce migratrice amphihaline, I'éperlan

27



Chapitre Il : Variabilité des traits de vie et potentiel de repositionnement des poissons migrateurs amphihalins

Osmerus eperlanus, a déja subi de plein fouet les effets du réchauffement depuis les années
50 et a disparu de I'estuaire de la Gironde au cours des 15 derniéres années (Pronier and
Rochard, 1998).

Les migrateurs amphihalins sont donc par nature adaptés a des environnements contrastés
et ceci a différentes échelles : (i) a I’échelle du cycle de vie avec notamment la nécessité de
tolérer des eaux de salinité différente, (ii) a I’échelle inter-populationnelle et enfin (iii) a
I’échelle intra-populationnelle. Face a ces contrastes environnementaux, une grande
variabilité des traits de vie des espéces est observée, a la fois entre les différentes
populations mais également au sein méme de certaines populations.

Ainsi, des variations de traits de vie a I’échelle inter-populationnelle ont été mises en
évidence pour plusieurs especes de migrateurs amphihalins en s’intéressant notamment a la
variabilité de certains traits de vie en fonction de la latitude. Leggett & Carscadden (1978)
ont par exemple montré des relations entre la fécondité, le pourcentage de géniteurs
répétitifs et la latitude chez les aloses savoureuses Alosa sapidissima en Amérique du Nord.
Ces résultats ont été confirmés dans une étude plus récente menée a I'échelle de I'aire de
répartion de cette espece et mettant en évidence une corrélation positive entre taux de
croissance des juvéniles, taux d’itéroparité et latitude (Limburg et al.,, 2003). Pour les
salmonidés, Scarnecchia (1983) ainsi que Jonsson & L’Abée-Lund (1993) ont mis en évidence
une relation positive entre la durée du séjour en mer (lié a la maturation) et la latitude
respectivement chez le saumon atlantique Salmo Salar et la truite de mer Salmo trutta. De
méme, dans une étude préliminaire Trancart (2007) s’est intéressé a la variabilité des traits
de vie de quatre especes migratrices amphihalines, la grande alose Alosa alosa, le saumon
atlantique, la lamproie marine Petromyzon marinus et le flet, le long de la facade atlantique
européenne. Une corrélation négative significative entre latitude et age et taille a maturité
chez la grande alose a été démontrée a I'échelle de son aire de répartition (Lassalle et al.,
2008c).

Comme évoqué précédemment, cette variabilité se retrouve également a I'échelle intra-
populationnelle. On peut par exemple citer le cas de la variabilité migratoire observée chez
le saumon atlantique. En effet, chez cette espéce, certains males appelés « sneakers »
s’affranchissent de la migration vers les habitats de croissance en mer et parviennent a
atteindre la maturité précocement au stade tacon (y+1) en restant en milieu dulgaquicole
(Jones and King, 1952; Thomaz et al., 1997; Garcia-Vazquez et al., 2001). Chez la truite de
mer, il a également été constaté que I'anadromie était une stratégie d’histoire de vie
facultative pour certains individus (Elliott, 1994); la méme chose se vérifiant pour la
catadromie chez I'anguille européenne Anguilla anguilla (Daverat and Tomas, 2006). Chez la
grande alose, on observe, en fonction du sexe, une variabilité des ages et tailles a la maturité
qui sont plus élevés chez les femelles. Les femelles remontent également en riviere plus
tardivement (environ un mois) que les males (Mennesson-Boisneau et al.,, 2000a, b;
Aprahamian et al., 2002; Bagliniere et al., 2003; Mota and Antunes, 2011).
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Au travers de ces quelques exemples, I'objectif était de mettre en évidence la
variabilité des traits de vie chez les migrateurs amphihalins a différentes échelles. Il en
résulte une grande diversité de stratégies d’histoire de vie et de dynamiques de population.
En modélisation, les traits de vie jouent un réle important car ils peuvent étre utilisés pour
paramétrer des modeles de dynamique de population intégrant des processus biologiques.
Ainsi, lorsqu’une telle approche de modélisation se positionne a I'échelle de I'aire de
répartition d’une espece, intégrer cette variabilité intra- et inter-populationnelle peut
s’apparenter a un réel défi en termes de modélisation. Le défi réside dans le développement
de modeles restant le plus parcimonieux possible tout en permettant de simuler de facon
réaliste la complexité observée. Ainsi, la question du choix du type de modele a utiliser est
essentielle et doit étre considérée a priori (cf. Chapitre Ill, § 1). Dans ce sens, pour tenter de
prendre en compte la variabilité observée de maniéere efficace, il convient dans un premier
temps de s’intéresser aux mécanismes pouvant étre a son origine.

1.2 Les mécanismes a l'origine de la variabilité des traits de vie

A partir de la littérature, deux mécanismes principaux peuvent étre a l'origine de la
variabilité des traits de vie observée au sein d’'une méme espece. Selon le concept
fondamental de I'étude des traits de vie, le répertoire de variabilité des traits de vie d’'une
espece est avant tout déterminé par le génome (Pigliucci, 2001). Le polymorphisme
génétique est donc une premiére origine possible. Dans ce cadre, les différences de traits de
vie constatées résultent directement de |’expression génétique et aboutissent a un
ensemble de traits observables propres a chaque individu. Parallelement, un méme
génotype peut, dans différents environnements, produire un ensemble de phénotypes
différents. Ce deuxieme mécanisme se place donc dans un cadre de monomorphisme
génétique. On parle dans ce cas de plasticité phénotypique ou plasticité des traits de vie
(Pigliucci, 2001).

Le polymorphisme génétique et la plasticité phénotypique font intervenir des
mécanismes relativement distincts pour répondre a un environnement donné
potentiellement soumis a des pressions. En effet, le polymorphisme génétique est associé a
des réponses a long terme impliquant de la transmission et de la sélection génétique. On
parle dans ce cas d’adaptation. Ce concept est au coeur de la théorie de I"évolution par
sélection naturelle énoncée par Charles Darwin (1859). L’adaptation peut se définir comme
I’ensemble des corrélations internes et externes (relations milieu-organisme) qui font qu’un
organisme peut vivre d’une certaine maniére dans un habitat donné, et y contribuer a la
perpétuation de I'espece a laquelle il appartient (Simonet, 2009). La réponse a
I’environnement est donc dans ce cas complétement passive et a un pas temps a minima
générationnel. Des études menées en Colombie-Britannique sur le saumon nerka du
Pacifique Oncorhynchus nerka ont mis en évidence des divergences génétiques entre les
populations sympatriques potamotoques (sockeye) et non potamotoques (kokannee) se
reproduisant dans les affluents du lac Takla. Ces divergences ont notamment permis
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d’expliquer la variabilité observée de la taille des ceufs ou encore de la croissance des
individus (Wood and Foote, 1990, 1996).

A l'opposé, la plasticité phénotypique s’inscrit dans des processus courts voire
immédiats qui conditionnent I'adaptabilité des espéces a leur environnement. L’adaptabilité
se définit comme la capacité de modification du développement individuel en lien avec un
certain nombre de mécanismes physiologiques acquis dans I’histoire d’'une espéce donnée
(Gause, 1942). La variabilité des traits de vie résultera dans ce cas d’'une réponse rapide a
I’environnement. L'anguille européenne est une des espéces migratrices amphihalines chez
laquelle la plasticité phénotypique a été constatée et étudiée. L’hypothése de panmixie, qui
signifie que tous les individus appartiennent a une méme population, a conduit a considérer
qgue les anguilles européennes avaient toutes le méme génotype (Als et al., 2011). Par
conséquent, il peut étre admis que la variabilité phénotypique observée chez cette espéce
est le fait de la plasticité phénotypique. Ainsi, d’aprés une étude menée sur cette espéce, le
déterminisme du sexe et la croissance sont influencés par la densité d’individus présents au
moment des jeunes stades de développement (Huertas and Cerda, 2006). Des mécanismes
densité-dépendants ont également été évoqués pour expliquer la variabilité observée dans
la dispersion des anguilles et la colonisation des rivieres (Ibbotson et al., 2002) ou encore la
mortalité (Vollestad and Jonsson, 1988; Lobon-Cervia and Iglesias, 2008). De la variabilité
dans I'utilisation d’habitats aux conditions de croissance et de survie différentes a également
été mise en évidence chez cette espéce (Daverat et al., 2006; Daverat and Tomas, 2006) ainsi
gu’une variabilité de la longueur a I'argenture en fonction du sexe (Vollestad, 1992). La
plasticité phénotypique se traduit donc par des relations reliant les facteurs
environnementaux biotiques mais également abiotiques aux traits de vie.

Apres avoir identifié les principaux mécanismes potentiellement a I'origine de la
variabilité des traits de vie, il convient de s’intéresser a l'intégration de ce phénomene
primordial du vivant dans des modeéles de dynamique de population. En effet, le réalisme
écologique de ces modeles peut encore étre amélioré en tenant compte notamment de la
variabilité naturelle des histoires de vie induisant des vulnérabilités populationnelles
différentes face au stress.

1.3 La modélisation de la variabilité des traits de vie dans des approches
de dynamique de population

En termes de modélisation, la variabilité des traits de vie due au polymorphisme
génétique peut étre représentée, entre autres, par des mécanismes de type flux de genes
entre les différentes populations impliquant une transmission génétique des traits de vie.
Ainsi des modeles individus-centrés avec une structure démo-génétique, c’est-a-dire
permettant de prévoir a la fois la composition génétique d’'une population et son effectif au
cours du temps, ont déja été développés chez le saumon Pacifique, Oncorhynchus nerka
(Reed et al., 2011), le saumon atlantique (Piou and Prévost, 2012) et la truite de mer (Frank
and Baret, 2013). Cependant, dans ce travail de these, j’ai fait le choix de ne pas prendre en
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compte cet aspect et de ne pas intégrer de dimension évolutive dans mon approche de
modélisation. Je ne disposai pas d’éléments de connaissances suffisants sur la génétique des
poissons migrateurs amphihalins (en général) a I'échelle de leurs aires de répartition ni sur la
modélisation de ce type de processus.

En revanche, la plasticité phénotypique sera intégrée dans mon modele en faisant

notamment intervenir directement un facteur climatique important dans la détermination
de traits de vie, a savoir la température. Pour ce faire, il existe un cadre théorique bien
défini. Empiriguement, on retrouve le cas particulier de I'effet d’'un gradient de température
sur la taille des homéothermes sous le nom de loi de Bergman (Bergmann, 1847). Cette loi
vaut a I’échelle inter- ou intraspécifique. La loi de Bergmann interspécifique indique que les
especes les plus grandes vivent vers le nord et les especes les plus petites vivent vers le sud
(James, 1970). Parallelement, la loi de Bergmann intraspécifique indique que pour une
espéce couvrant une large aire géographique, les individus des climats froids tendent a étre
plus grands que les individus vivant dans les régions chaudes de l'aire de distribution (Mayr,
1956). Les mécanismes potentiellement impliqués dans la loi de Bergmann ont fait I'objet de
revues complétes a I'échelle interspécifique (Blackburn et al., 1999) et intraspécifique
(Angilletta and Sears, 2004). Le pendant de la loi de Bergmann pour les poikilothermes,
comme ici les poissons, a été énoncée par Ray (1960).
Par ailleurs, la théorie des normes de réactions (Stearns, 2000; Fischer and Fiedler, 2002;
Heino et al., 2002) permet d’expliquer de quelles fagcons une espéce peut, pour maximiser sa
réponse a I'environnement, ajuster ses traits de vie le long d’un gradient. |l s’agit en fait de
décrire la relation entre la valeur d’un trait de vie et une gamme de valeurs d’une variable
environnementale a laquelle I'organisme est exposé (Nijhout, 2003). Du point de vue des
mécanismes sous-tendant ces relations, la modification des traits de vie des espéces par la
température peut souvent étre expliquée par des théories métaboliques énergétiques
(Brown et al., 2004). Ces théories sont notamment centrales dans les modeéles de type
Dynamic Energy Budget (modéle DEB) (Kooijman, 2009) quantifiant les échanges et les
transformations d’énergie et de matiére entre un étre vivant et son environnement ainsi que
leur allocation aux différentes fonctions (croissance, reproduction et maintenance).
Cependant, je n’irai pas jusqu’a ce degré d’investigation dans ce travail de these.

Ainsi, apres avoir précisé les mécanismes a l'origine de la variabilité des traits de vie
des migrateurs amphihalins, j'ai identifié le défi en termes de modélisation et placé mon
approche de modélisation dans un cadre non évolutif intégrant uniquement de la plasticité
phénotypique. Mon approche de modélisation se voulant générique et multi-spécifique, il
est apparu essentiel de recenser dans une base de données, pour I'ensemble des espéces
migratrices amphihalines présentes a |'échelle de I'Europe, des traits de vie caractérisant
entre autres leurs histoires de vie et leurs cycles de vie. Cela permettra notamment de
distinguer les especes pour lesquelles peu d’informations existent de celles qui sont au
contraire bien documentées.

31



Chapitre Il : Variabilité des traits de vie et potentiel de repositionnement des poissons migrateurs amphihalins

2 Labase de données TraitDiad 1.0

TraitDiad 1.0 est la premiére version d’une base de données regroupant des traits de
vie caractérisant I'histoire de vie et I'écologie de 27 espéces de poissons migrateurs
amphihalins présents a I’échelle du continent Européen (présentées en Tableau 2.1).

Tableau 2.1 Liste des 27 espéeces renseignées dans la base de données TraitDiad 1.0.

Nom Latin

Nom Commun

Famille

Caspiomyzon wagneri (Kessler, 1870)
Lampetra fluviatilis (Linnaeus, 1758)
Petromyzon marinus (Linnaeus, 1758)
Anguilla anguilla (Linnaeus, 1758)
Acipenser gueldenstaedtii
(Brandt & Ratzeburg, 1833)
Acipenser naccarii (Bonaparte, 1836)
Acipenser stellatus (Pallas, 1771)
Acipenser sturio (Linnaeus, 1758)
Huso huso (Linnaeus, 1758)
Alosa algeriensis (Regan, 1916)
Alosa alosa (Linnaeus, 1758)
Alosa caspia (Eichwald, 1838)
Alosa fallax (Lacepéde, 1803)
Alosa immaculata (Bennett, 1835)
Alosa kessleri (Grimm, 1887)
Alosa tanaica (Grimm, 1901)
Alosa volgensis (Berg, 1913)
Vimba vimba (Linnaeus, 1758)
Osmerus eperlanus (Linnaeus, 1758)
Coregonus oxyrinchus (Linnaeus, 1758)
Salmo caspius (Kessler,1877)
Salmo labrax (Pallas, 1814)
Salmo salar (Linnaeus, 1758)
Salmo trutta (Linnaeus, 1758)
Salvelinus alpinus (Linnaeus, 1758)
Liza ramada (Risso, 1827)
Platichthys flesus (Linnaeus, 1758)

Lamproie Caspienne
Lamproie fluviatile
Lamproie marine
Anguille européenne

Esturgeon Russe (Osetra)

Esturgeon adriatique
Esturgeon étoilé (Sevruga)
Esturgeon européen
Beluga
Alose d’Afrique du Nord
Alose vraie (ou grande alose)
Alose de la Caspienne
Alose feinte
Alose pontique de la mer Noire
Alose caspienne potamotoque
Alose de la mer Noire
Alose de la Volga
Vimbe
Eperlan
Corégone oxyrhynque (Houting)
Truite de la Caspienne
Saumon de la mer Noire
Saumon atlantique
Truite de mer
Omble chevalier
Mulet porc
Flet commun

Petromyzontidae

Petromyzontidae

Petromyzontidae
Anguillidae

Acipenseridae

Acipenseridae
Acipenseridae
Acipenseridae
Acipenseridae
Clupeidae
Clupeidae
Clupeidae
Clupeidae
Clupeidae
Clupeidae
Clupeidae
Clupeidae
Cyprinidae
Osmeridae
Salmonidae
Salmonidae
Salmonidae
Salmonidae
Salmonidae
Salmonidae
Mugilidae
Pleuronectidae

Les 27 espéces retenues proviennent de la base de données EuroDiad 3.0 (disponible

sur le site du réseau Diadfish?, http://www.diadfish.org/) développée successivement par

Mélanie Béguer (Béguer et al., 2007), Géraldine Lassalle (Lassalle, 2008) puis complétée par
Adeline Laplaud. Cette base regroupe des données de distribution de 28 espéces de poissons
migrateurs amphihalins sur 260 bassins versants répartis en Europe, Afrique du Nord et
Moyen Orient, a deux périodes définies (autour de 1900 et autour de 2000). Dans mon
travail, j’ai retiré une des 28 espéeces présentes dans EuroDiad 3.0 qui correspondait en
réalité a un complexe d’especes de corégones de la mer Baltique confondant C. albula et C.
maraena. Ces deux especes avaient été regroupées en raison de confusions et de difficultés

2 Réseau créé en 2001 rassemblant des instituts de recherche européens spécialisés sur les poissons migrateurs
amphihalins
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historiques a les distinguer qui se retrouvaient régulierement dans la littérature (voir par
exemple @stbye et al., 2006).

La base de données TraitDiad 1.0 renseigne 25 traits de vie de chaque espéece en plus
de leurs noms communs, nom latin et famille. De plus, jai collecté trois caractéristiques
complémentaires sur I'aire de distribution de chaque espéce, les différentes mesures de
protection dont les especes font I'objet et la coexistence ou non des géniteurs et des
juvéniles en milieu continental. Concernant le choix des traits de vie, j’ai retenu ceux utiles
pour décrire la dynamique de population des especes en prétant particulierement attention
aux traits de vie sensibles a la température et aux traits de vie que j'ai jugés pertinents
concernant le potentiel de repositionnement des espéeces. La base se présente actuellement
au format tableur et chaque trait de vie est renseigné par des informations aussi exhaustives
qgue possible, a I'échelle de I'espece, et parfois, a I'échelle des populations lorsque les
informations étaient disponibles. Les informations renseignées dans la base sont associées a
des références bibliographiques permettant de retrouver l'origine des informations. Les
principales sources bibliographiques utilisées au cours de ce travail ont été les travaux
encyclopédiques de Kottelat & Freyhof (2007), le site fishbase.org et la base bibliographique
de l'unité de recherche « Ecosytémes estuariens et poissons migrateurs amphihalins »
d’Irstea Bordeaux, régulierement mise a jour, et contenant plus de 8300 références
bibliographiques sur les migrateurs amphihalins.

Cette version 1.0 de la base de données TraitDiad sera a court terme organisée et
gérée a l'aide du systéme de gestion de base de données relationnelle PostgreSQL. Les traits
de vie que j’ai retenus sont :

- (1) Le type de diadromie qui indique si I'espéce est potamotoque ou thalassotoque
et si la diadromie est parfois facultative pour certains individus ou absente pour
certaines populations

- (2), (3), (4) La longueur totale aux jeunes stades de vie (i.e. a la naissance, au stade
larve et au stade juvénile)

- (5), (6) La longueur totale moyenne et I’age moyen a la premiére migration que j'ai
considérée comme étant la migration durant laquelle les individus migrent pour la
premiere fois de I'eau douce vers la mer pour les espéces potamotoques ou l'inverse
pour les especes thalassotoque

- (7), (8) La longueur totale moyenne et I’age moyen a la premiére reproduction

- (9) L’age maximal moyen des individus

- (10) La longueur totale asymptotique moyenne des individus

- (11) La durée moyenne du séjour en mer

- (12) Le coefficient de croissance de la relation de von Bertalanffy (1938)

- (13) La période de reproduction en essayant a minima d’identifier la saison

- (14), (15) La présence ou I’absence de comportement itéropare et le nombre moyen
de reproductions d’un individu au cours de sa vie

- (16) La durée moyenne de l'intervalle entre deux reproductions
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- (17) La fécondité correspondant a un nombre d’ceufs produits par une femelle

- (18) Le sex-ratio

- (19), (20), (21) Les préférendums thermiques en termes de croissance, survie et
reproduction

- (22), (23) Les distances de migration en mer (au large ou simplement cétiere, des
informations sur I’éloignement maximal par rapport a la riviere de provenance des
individus) et en riviére (les individus restent en riviere, dans le cours d’eau principal
ou remonte trés haut dans les différents affluents du bassin versant)

- (24) La présence ou I’'absence de comportements grégaires

- (25) Le niveau de Homing (de strict a lache)

Le trait de vie 25 de la base de données TraitDiad concernant le homing fait référence
a un phénomene important, non systématique, mais trés souvent associé a la notion de
migration amphihaline : la philopatrie (homing, en anglais). Ce terme désigne une stratégie
de reproduction qui consiste a retourner sur le site de naissance pour se reproduire
(Gerking, 1959; Cury, 1994). Compte tenu de la problématique de cette these, ce
phénomeéne est d’'importance majeure car il est nécessairement associé a son phénomene
antagoniste appelé errance (straying, en anglais). Bien que concernant généralement peu
d’individus au sein des espéces migratrices amphihalines, I'errance est pourtant essentielle
d’un point de vue évolutif et biogéographique. C'est effectivement I'errance qui permet des
échanges entre différentes populations et qui permet également a certains individus
d’explorer, et potentiellement de coloniser, de nouveaux environnements de facon
naturelle.

Compte tenu, entre autres, de leurs différences d’importance économique et
écologique, les 27 espéeces sélectionnées ont fait I'objet d’un nombre trés variable d’études.
Par conséquent, la disponibilité des informations fluctue considérablement en fonction de
I’espéce considérée. Ainsi, pour certaines especes telle que la grande alose, I'existence de
travaux de synthese (Bagliniere and Elie, 2000; Aprahamian et al., 2002; Bagliniere et al.,
2003) a permis d’obtenir des informations pour chaque trait de vie, et ce, méme pour
plusieurs populations illustrant ainsi la variabilité inter-populationnelle. En revanche, pour
d’autres espéces, je n’ai pas pu renseigner tous les traits de vie car je n’ai pas été en mesure
de trouver les informations dans la littérature. Pour ces espéces, il s’avérera donc
probablement compliqué de paramétrer un modele mécaniste de dynamique de population
pour étudier leurs réponses potentielles au changement climatique. D’autres outils doivent
donc étre envisagés pour étudier I'impact des changements environnementaux sur ces
especes.

Plusieurs études ont démontré que les traits de vie des espéces peuvent souvent
représenter des prédicteurs importants en termes de réponse des especes au changement
climatique (Jiguet et al., 2007; Diamond et al., 2011; Chessman, 2013). Les indicateurs, et
plus particulierement les composites métriques (i.e. métrique construite a partir d’une
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combinaison de plusieurs métriques), sont des outils largement répandus et utilisés en
gestion des populations (voir par exemple en halieutique Cheung et al., 2005; Cury and
Christensen, 2005; Rice and Rochet, 2005) et en écologie de la conservation (Winemiller and
Rose, 1992; Magle et al., 2009; Fuentes et al., 2013). Ainsi, en considérant des traits de vie
jugés en lien avec le potentiel de repositionnement des especes, la base de données
TraitDiad 1.0 pourrait étre exploitée de maniere a construire une composite métrique basée
sur différents traits de vie permettant de définir un potentiel de repositionnement a priori
des espéeces.

3 Proposition d’'une méthode consensuelle et participative pour
définir une métrique composite basée sur des traits de vie pour
caractériser le potentiel de repositionnement des espéces
migratrices amphihalines

Il s’agit ici de proposer une méthode pour développer un indice basé sur des
caractéristiques intrinseques des especes migratrices amphihalines tels que leurs traits de
vie ou des caractéristiques écologiques pour définir qualitativement le potentiel de
repositionnement de ces espéces. Un tel indice peut étre nommé métrique composite. Ainsi,
dans la littérature, on trouve par exemple le cas d’'une composite métrique de « soins
parentaux » (i.e. « parental care ») définie par Winemiller et Rose (1992). Cet indice est
calculé comme une somme de trois métriques caractérisant I'effort fourni pour
I'aménagement de lieux de reproduction (ex. enfouissement des ceufs ou construction de
nids), I'effort fourni par les parents pour protéger leur progéniture (présence ou absence de
protection des ceufs, larves ou juvéniles), et la présence ou non d’une contribution
alimentaire des parents a leur descendance. Depuis sa création, cet indice a été réutilisé
dans plusieurs études (Vila-Gispert and Moreno-Amich, 2002; Jager et al., 2008). Dans le cas
du potentiel de repositionnement des espéces migratrices amphihalines, j'ai recherché une
méthode générique, flexible, consensuelle et participative pour définir, a terme, un indice
nommé PRI pour « Potentiel for Repositioning Index ». J'ai ainsi sélectionné une méthode
d’analyse multicritére hiérarchique (Saaty, 1980; 2008). Dans le cadre de cette thése, cette
méthode n’a pas pu étre menée intégralement, c’est pourquoi, seul le principe de son
fonctionnement et de sa mise en place sont présentés dans cette section.

3.1 La méthode d’analyse multicritere hiérarchique (Saaty 1980, 2008)

3.1.1 Etape 1 et 2 : la définition d’un panel d’experts et d’une liste d’espéces

La méthode d’analyse multicritere hiérarchique proposée par Saaty peut se
décomposer en plusieurs étapes distinctes. Etant donné qu’il s’agit d’'une méthode
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consensuelle basée sur de I'expertise, la premiere étape consiste a définir un panel
d’experts. Dans le cas de I'indice PRI, les experts devront avoir une certaine connaissance de
la biologie et de I'écologie des migrateurs amphihalins et une idée de I'impact potentiel du
changement climatique sur ces especes.

La deuxiéme étape consiste a s’accorder sur une liste d’espéces et une limite géographique.
Dans le cas de I'indice PRI, le choix pourrait par exemple étre arrété dans un premier temps
sur I'ensemble des espéces migratrices amphihalines présentes en Atlantique Nord (facade
européenne et américaine).

3.1.2 Etape 3 : La définition de la hiérarchie du probléeme

La troisieme étape de cette méthode consiste a définir la hiérarchie du probleme
abordé. Il s’agit de I'étape la plus importante au cours de laquelle sont sélectionnées les
métriques a retenir pour la construction de 'indice. Dans le cas de I'indice PRI, c’est donc au
cours de cette étape que seront sélectionnés les traits de vie et caractéristiques écologiques
jugés pertinents pour caractériser le potentiel de repositionnement des poissons migrateurs
amphihalins.

Potentiel de
repositionnement

Niveau 1 | (61 | ng:] | Cc3 l

\ y A4
Niveau2 |c11]|c1.2][c13][c14] [c21] [c22] [c3.1][c3.2](c33)
— -
Y
[ Sélection de traits de vie et caractéristiques écologiques ]

Figure 2.1 lllustration d’une hiérarchie hypothétique du potentiel de repositionnement des poissons

migrateurs amphihalins. Le nombre de niveaux hiérarchiques et de critéres de niveau 1 et 2 a ici été fixé

arbitrairement mais devra étre fixé par le groupe d’experts participant a la méthode d’analyse multicritere
hiérarchique.

La Figure 2.1 illustre de facon hypothétique la forme de la hiérarchie que pourrait
prendre I'indice PRI. On distingue dans cet exemple deux niveaux hiérarchiques. Un premier
niveau est composé des criteres C1, C2 et C3. A titre d’exemple, je proposerai a la discussion
du panel d’experts (i) la capacité a pouvoir se déplacer dans des bassins versants voisins, (ii)
la capacité a pouvoir réaliser des dispersions « longues distances » et (iii) la capacité a se
déplacer dans un timing compatible avec le changement climatique.
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Le deuxieme niveau hiérarchique se compose d’une sélection de traits de vie ou
caractéristiques écologiques. La pertinence de ces variables est relative et conditionnelle au
critére de niveau supérieur. A titre d’exemple, pour le critére C2.1, je proposerai au panel
d’experts de retenir la longueur totale moyenne a la premiere reproduction des migrateurs
amphihalins. En effet, la taille des individus est souvent présentée comme un facteur
essentiel expliquant la propension et la capacité des individus a se disperser (Bowler and
Benton, 2005; Benard and McCauley, 2008; Clobert et al., 2009; McCauley and Mabry, 2011).
Chez les poissons, la taille des individus peut étre considérée comme un proxy de leur
capacité de nage d’ou, selon moi, I'importance de ce facteur pour pouvoir réaliser des
événements de dispersion longue-distance (i.e. critére C2 de niveau 1).

Lorsque les différents experts se seront accordés sur la hiérarchie du probleme
considéré, il s’agira ensuite de calculer la valeur de I'indice.

3.1.3 Etape 4: Le calcul de I'indice

La quatrieme étape de la méthode d’analyse multicritere hiérarchique est la phase de
calcul de I'indice. Au cours de cette étape, chaque expert doit, pour un niveau hiérarchique
donné, remplir des matrices de comparaison deux a deux des métriques retenues pour
construire l'indice dans I'étape précédente. L'échelle de Saaty (2008) présentée dans le
Tableau 2.2 pourra, a ce titre, étre utilisée pour comparer les critéres deux a deux pour une
approche additive.

Tableau 2.2 Echelle de comparaison des criteres deux a deux proposée par Saaty (2008).

Degré d’importance Définition Explication

1 Importance égale Les deux éléments contribuent de la méme
fagcon au probleme
Importance faible
Importance modérée L'expertise et I'appréciation favorisent
légerement un élément par rapport a I'autre
Importance plus modérée

5 Importance forte L'expertise et [I'appréciation favorisent
fortement un élément par rapport a l'autre
6 Importance plus forte
Importance tres forte ou Un élément favorise trés fortement par
démontrée rapport a l'autre; son importance a été
démontrée en pratique
8 Importance tres trés forte
9 Importance extréme L'importance d’un élément par rapport a un

autre est de l'ordre du plus important qui
puisse étre
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( C1 C2 C3\

C1 1 3 9

C2| 13 1 3

kC3 179 | 1/3 1)

Figure 2.2 Illustration du remplissage hypothétique par un expert de la matrice de comparaison des
criteres de niveau 1. La matrice est remplie en considérant I'importance des critéres en ligne par
rapport a ceux en colonne, c'est-a-dire par exemple que I'on admettrait ici que le critéere C1 a une
importance modérée par rapport au critére C2 (i.e. C1 =3 x C2).

La Figure 2.2 illustre le remplissage hypothétique d’une matrice de comparaison deux
a deux des critéres de niveau 1. Ces matrices doivent étre remplies par chacun des experts et
pour tous les niveaux hiérarchiques (Figure 2.3). Le calcul d’un ratio de cohérence pour
évaluer la cohérence des jugements des experts est fortement préconisé dans la méthode
d’analyse multicritere hiérarchique, et ce, de maniéere a vérifier que les experts n‘ont pas
rempli les matrices de facon aléatoire et ont respecté une certaine logique. A partir de ces
matrices, un poids est attribué a chaque critere relativement au critére de niveau supérieur
(Figure 2.3). Pour cela, chaque colonne des matrices est normalisée et le poids d’un critére
correspond a la somme de la ligne divisée par le nombre de critére de la matrice. Le poids
final d’un critere est fixé en faisant la moyenne des résultats obtenus par chaque expert en
prenant soin de vérifier que la variabilité des résultats obtenus par les experts n’est pas trop

importante.
[ Potentiel de ]
repositionnement
W, We,
Niveau 1 c1 Cc2
!
| w:;“ (| W(l:1,z | | W(l:1.3 | | W<1:1,4 | | Wear | | Wese | [ Weos | | Wesz | | Wess |

Niveau2 |c11]|c1.2](c13][c1a] [c21] [c22] ERNEGEREE)

Figure 2.3 lllustration des différentes matrices a remplir par les experts dans le cas de la hiérarchie
hypothétique proposée précédemment pour estimer le poids de chacun des critéres (i.e. Wyxx).

Par ailleurs, les traits de vie et attributs écologiques sélectionnés, qu’ils soient
gualitatifs ou quantitatifs, sont codés en modalités comprises entre 0 et 1. Le nombre de
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modalités des variables n’est pas nécessairement identique. La modalité 0 doit cependant
étre associée a la caractéristique la plus défavorable relativement au critére de niveau
supérieur et inversement pour la modalité 1.

Lorsque toutes les matrices de comparaison ont été remplies et que le poids de
chaque critére a été déterminé, il est alors possible de déterminer la valeur finale de I'indice.
Pour cela, les experts doivent s’accorder sur la formule de calcul de l'indice. Il s’agit de
déterminer si les différents effets sont additifs, multiplicatifs, ou encore s’il existe des effets
limitants.

3.1.4 Etape 5: Une validation de l'indice défini ?

La cinquiéme et derniére étape de cette méthode consiste a essayer de chercher des
moyens de juger de la pertinence de l'indice proposé pour pouvoir le valider. Concernant
I'indice PRI, la valeur de l'indice pour une espéce pourrait par exemple étre comparée a
I'amplitude de son aire de distribution historique. L’hypothése consiste ici a dire qu’une
espece avec une large amplitude de son aire de distribution historique devrait avoir une
valeur élevée de son indice PRI. Un autre moyen de juger de la pertinence de l'indice PRI
pourrait consister a le comparer a des résultats issus d’approche de modélisation empirique
ou mécaniste (cf. modéle GR3D dans la suite de cette thése).

3.2 Les points fort et faiblesses de la méthode d’analyse multicritere
hiérarchique

La méthode d’analyse multicritére hiérarchique proposée ici est une méthode flexible
et générique faisant appel a de I'expertise. Elle permet effectivement I'élaboration d’un
compromis représentatif de divers avis d’experts. Elle permet également d’affiner la
définition d’un probléme par la décomposition, d’établir des priorités, de prendre en compte
I'interdépendance des éléments et d’évaluer la cohérence logique des avis utilisés. Le coté
participatif et consensuel de cette méthode représente néanmoins une de ses faiblesses. Il
peut effectivement s’avérer difficile d’arriver a un consensus entre différents experts et
d’adopter une approche parcimonieuse (i.e. limiter le nombre de traits de vie et attributs
écologiques sélectionnés). De plus, intégrer de I'expertise dans la définition d’'un indice
amene nécessairement de la subjectivité. Il apparaitra donc indispensable d’analyser la
sensibilité de lindice obtenu pour mesurer l'impact éventuel de cette subjectivité.
Cependant, la méthode d’analyse multicritere hiérarchique permet la définition d’indices
souvent opérationnels et compréhensibles par les gestionnaires. L'indice PRI défini par cette
méthode pourra donc constituer un outil qualitatif et complémentaire des approches de
modélisation pour évaluer les réponses potentielles des espéces migratrices amphihalines
dans le contexte actuel de changement climatique.

39



Chapitre Il : Variabilité des traits de vie et potentiel de repositionnement des poissons migrateurs amphihalins

L’indice PRI évoqué dans ce chapitre pourrait étre une premiere tentative de définition
du potentiel de repositionnement des espéces migratrices amphihalines. Disposer d’un tel
indice, potentiellement applicable a un trés grand nombre d’espéces, présente un intérét
évident dans un contexte climatique qui va certainement contraindre les espéces a se
déplacer et a modifier leurs aires de distribution. Le c6té opérationnel et compréhensible
des indicateurs en font souvent des outils de communication trés utilisés par les
gestionnaires. L'ensemble des migrateurs amphihalins pourraient ainsi étre résumé a
guelques profils types différant par leur potentialité de repositionnement dans le contexte
du changement climatique et donc dans les mesures de gestion auxquelles ils pourraient
étre soumis. Suite aux considérations théoriques sur les traits de vie et le potentiel de
repositionnement des especes migratrices amphihalines, il s’agit a présent de construire un
modele pour appréhender de fagon mécaniste les possibilités de repositionnement de ces
espéces dans un contexte de changement climatique.
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MODELE MECANISTE POUR ETUDIER LE
REPOSITIONNEMENT DES POISSONS
MIGRATEURS AMPHIHALINS
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Le chapitre précédent a permis d’illustrer la diversité des traits de vie et des histoires
de vie des poissons migrateurs amphihalins et d’en apprécier les conséquences en termes de
potentiel de repositionnement. Il s’agit maintenant de définir une approche de modélisation
adaptée a la problématique principale de cette these a savoir l'effet du changement
climatique sur le repositionnement des espéces migratrices amphihalines. Ainsi, ce chapitre
vise dans un premier temps a présenter le choix effectué en matiére d'approche de
modélisation. Puis, je présenterai de maniere générale le modéle que jai développé avec
I’aide de Patrick Lambert : le modéle GR3D (« Global Repositioning Dynamics of Diadromous
fish Distribution »). Enfin, je détaillerai plus finement les processus intégrés dans le modéle
et les discuterai.

1 Le choix d'une approche de modélisation mécaniste individu-
centrée

1.1 Les exigences a priori du modéle envisagé

Comme évoqué en introduction de cette thése, mon approche de modélisation vise a
dépasser les limitations des modeles statistiques couramment utilisés pour appréhender les
effets du changement climatique sur les espéces. Cette approche de modélisation se veut
donc étre une approche de modélisation mécaniste de maniere a prendre en compte la
dynamique de population des espéces et a pouvoir introduire les effets du changement
climatique directement dans les processus ou il est susceptible d’intervenir. Une attention
particuliére doit étre portée sur la modélisation d’'un processus de dispersion permettant de
rendre compte explicitement du repositionnement potentiel des espéces. Par ailleurs, sans
étre pluri-spécifique, mon approche de modélisation a I'ambition d’étre générique et donc
suffisamment flexible pour pouvoir s’appliquer a différentes espéces. Les parametres du
modele pourront ainsi étre reliés a des traits de vie des migrateurs amphihalins. Par
conséquent, le modele devra étre en mesure d’intégrer la variabilité intra- et inter-
populationnelle des traits de vie des migrateurs amphihalins évoquées dans le chapitre
précédent (cf. Chapitre Il, § 1). Afin de choisir une approche de modélisation adaptée aux
ambitions du modele que je souhaite construire, des recherches bibliographiques m’ont
permis de référencer plusieurs travaux dont il a été possible de s’inspirer.

1.2 Le choix d’'une approche de modélisation individu-centré

Les différentes approches de dynamique de type populations-métapopulations
développées dans un cadre spatialement explicite ont constitué une premiere piste de
réflexion (Hanski, 1994; Hanski, 1998; Hanski, 2001; Hanski and Ovaskainen, 2003). Ces
approches traitent effectivement d’échange d’individus entre plusieurs populations d’'une
méme espéce séparées spatialement. Elles sont notamment tres utilisées chez les insectes
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(Heino and Hanski, 2001; Ovaskainen and Hanski, 2004; Hanski et al., 2006) mais aussi pour
d’autres taxons tels que les petits mammiféres (Anderson et al., 2009). Les modeéles utilisés
sont généralement de type matriciel. Si ces modeles sont en général bien adaptés a des
approches se situant a large échelle, ils integrent cependant des mécanismes populationnels
et ne sont pas en mesure d’intégrer la variabilité individuelle.

D’autres approches de modélisation mécaniste relativement récentes, les modeles
hybrides, allient relations statistiques a large échelle et processus biologiques (Brook et al.,
2009). Ces modeles constituent une bonne alternative pour améliorer les projections des
modeles empiriques de distribution d’especes notamment dans le cas des espéces invasives
(Gallien et al., 2010). Les modeles hybrides les plus utilisés utilisent les prédictions des
modeles statistiques pour contraindre les parameétres des modéles mécanistes (survie, taux
de dispersion,...) (Gallien et al.,, 2010). lls peuvent intégrer une représentation de
I’environnement fragmentée, une estimation des capacités de colonisation (Dullinger et al.,
2004; Engler and Guisan, 2009; Midgley et al., 2010) et des analyses de risque d’extinction
(Anderson et al., 2009).

Cependant, des approches encore plus mécanistes se basant sur l'utilisation de
modeéles individus centrés sont également parfaitement adaptées pour étudier I'impact du
changement climatique sur la distribution des espéeces et offrent de trés bonnes
perspectives. En effet, ces modéles permettent d’intégrer de la variabilité individuelle et des
interactions individus-individus ou individus—environnement (par exemple intéressantes
pour prendre en compte directement I'effet du changement climatique dans la dynamique
de population) ainsi qu’une représentation explicite de I'environnement (Tyler and Rose,
1994; Wiegand et al., 2004; Jongejans et al., 2008; Bocedi et al., 2012). Récemment, ce type
de modeéle a été développé pour étudier I'impact du changement climatique sur le saumon
nerka du Pacifique Oncorhynchus nerka (Reed et al., 2011) ou encore le saumon atlantique
(Piou and Prévost, 2012). La principale difficulté de mise en ceuvre de ces approches est
gu’elles nécessitent une connaissance importante des processus en lien avec la survie et la
démographie des populations ainsi qu’une connaissance de |'effet de I'’environnement (T°C,
Débit...) sur ces mémes processus (Helmuth et al., 2005; Buckley et al., 2010). Cependant,
ces modeles présentent I'avantage d’étre conceptuellement facilement compréhensibles et
par conséquent relativement faciles a enrichir. Cet avantage conduit d’ailleurs les utilisateurs
de modeles individu-centrés a régulierement tomber dans les travers de la tentation du
modele 1:1, c'est-a-dire a refuser de simplifier la réalité et a créer des modeles trop
complexes pour étre analysés de facon satisfaisante (Grimm, 1999).

La création de la base de données TraitDiad (cf. Chapitre 1l) a permis de recenser des
éléments pertinents concernant les traits de vie, les histoires de vie et donc la dynamique de
population des especes migratrices amphihalines européennes. Ces données permettent
d’étre optimiste concernant la réalisation d’'un modele individu-centré pour explorer les
possibilités de repositionnement des poissons migrateurs amphihalins dans un contexte de
changement climatique. C'est donc cette approche de modélisation qui a été privilégiée et
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j’ai ainsi développé, avec l'aide précieuse de Patrick Lambert, le modele GR3D, « Global
Repositioning Dynamics for Diadromous fish Distribution ».

2 La présentation générale du modele GR3D a l'aide du protocole
« Overview, Design concepts, Details »

Le modele GR3D a été développé en Java en utilisant le cadriciel « SimAqualife »,

spécialement congu pour la modélisation de la dynamique spatiale d’organismes aquatiques
(Dumoulin, 2007). Cet outil est particulierement adapté au développement de modeles
individu-centrés basés sur des processus.
Récemment des progrés significatifs ont été réalisés pour améliorer la description et Ila
communication autour des modeles individu-centrés avec notamment la définition d’une
méthode de description standardisée : le protocole ODD (« Overview, Design concepts,
Details » soit « une vue d’ensemble, les concepts de construction, les détails »; Grimm and
Railsback, 2005; Grimm et al., 2006; Grimm et al., 2010). J’ai donc suivi ce protocole pour la
description du modele GR3D.

2.1 L’objectif du modele

L'objectif général du modéele GR3D est de combiner de la dynamique de population
incluant un processus de dispersion et des exigences climatiques pour évaluer a la fois la
persistance locale, la persistance globale, et I’évolution potentielle de I'aire de distribution
des poissons migrateurs amphihalins, en se placant dans un contexte de changement
climatique et en travaillant a large échelle comme |’échelle européenne. La persistance
locale est ici définie comme la probabilité pour une espéce de se maintenir dans un bassin
versant donné alors que la persistance globale est définie comme la probabilité pour une
espéce de se maintenir dans au moins un bassin versant (Jager et al., 2013).

2.2 Variables d’état et échelles

2.2.1 L’échelle temporelle

Le modeéle GR3D simule un pas de temps saisonnier avec des processus distincts
planifiés a chaque pas de temps. Les saisons ont été considérées de telle sorte que I'hiver se
déroule du mois de janvier a la fin du mois de mars, le printemps du mois d’avril a la fin du
mois de juin, I'été du mois de juillet a la fin du mois de septembre et 'automne du mois
d’octobre a la fin du mois de décembre (cette précision est importante pour comprendre
comment sont par la suite calculées les températures moyennes saisonniéres dans
I’environnement du modéle).
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2.2.2 Les entités et les échelles spatiales

Trois types d’entités composent le modéle GR3D : une pour les individus (i.e. les
poissons) et deux pour I'environnement. Le modéle GR3D est effectivement spatialement
explicite avec un compartiment continental et un compartiment marin. Le compartiment
continental se compose d'un réseau de Bassins Versants (BV). Chaque BV est caractérisé par
un nom, une position (latitude et longitude de I'exutoire), une surface (km?) et des
températures moyennes saisonniéres a |’exutoire (Tableau 3.1).

En fonction de I'espéce étudiée, le compartiment marin se compose soit d'un réseau

de Bassins Marins (BM) associés de fagon unique a un des BV du compartiment continental,
soit d’un bassin marin unique connecté a I'ensemble des BV du compartiment continental.
Un BM est caractérisé par un nom et des températures moyennes saisonniéres (Tableau
3.1).
Dans chaque compartiment, les températures sont mises a jour soit selon un scénario simple
d’augmentation de la température, soit selon des projections issues de modeéles climatiques.
Le modele GR3D présente |'avantage de pouvoir travailler avec des environnements pouvant
aller d’environnements totalement virtuels (cf. Chapitre IV, cas d’application avec un
environnement virtuel et un scénario simple d’augmentation de la température) a des
environnements plus complexes construits a partir de données réelles (cf. Chapitre V, cas
d’application avec un environnement représentant une partie de la facade atlantique
européenne et des chroniques de température issues de bases de données climatiques).

2.2.3 Lesvariables d’état des individus

Chaque individu (i.e. poisson migrateur amphihalin) est décrit par un identifiant, un
sexe, un état de maturation (mature ou immature), un age, une taille totale, une position
(un bassin versant ou un bassin marin), un bassin de naissance et un nombre de
reproduction(s) déja effectuée(s) (Tableau 3.1).
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Tableau 3.1 Liste des agents et des entités intervenant dans le modéle GR3D avec leurs variables
d’état associées et leurs statuts ou unité de mesure.

Agent

Variable d’état

Description

Statut/unité de mesure

Bassin marin

Bassin versant

Poisson migrateur
amphihalin

nom
température saisonniére
nom

longitude

latitude

surface

température saisonniéere

taille totale

position

bassin de naissance

nombre de reproduction(s)

Identifiant du bassin
Température d’eau
Identifiant du bassin
Longitude a I'exutoire
Latitude a I'exutoire
Surface du bassin versant

Température d’eau
Identifiant du poisson

Sexe de I'individu

Etat de maturation

Age

Taille totale de I'individu
Position actuelle de
I'individu

Bassin de naissance de
I'individu

Nombre de
reproduction(s) déja
effectuée(s) par I'individu

BM et un nombre
Valeur numérique (°C)
BV et un nombre
Valeur numérique (°)
Valeur numérique (°)
Valeur numérique (km?)

Valeur numérique (°C)
Valeur numérique (-)

Male ou Femelle
Mature ou immature
Valeur numérique (-)

Valeur numérique (cm)

Nom du bassin

Nom du bassin de naissance

Valeur numérique (-)

2.3 Vue d’ensemble des processus et de leur déroulement

Le modele GR3D est développé de maniere a couvrir I'intégralité du cycle de vie de

n‘importe quelle espéce de poisson migrateur amphihalin. Dans ce sens, le modele est
générique et prend en compte les différences entre les espéces potamotoques et
thalassotoques. Par choix de modélisation, le modele GR3D actuel ne considére pas la phase
de dispersion des individus suivant la migration de dévalaison (cf. Chapitre I, § 5.4) mais
considere uniquement la dispersion des individus précédant leur migration de montaison (cf.
Chapitre |, § 5.4) et servant a déterminer le bassin versant vers lequel vont se diriger les
individus. Ce choix peut se justifier si I'on admet que la variabilité en milieu continental est
plus importante que la variabilité en milieu océanique et que, par conséquent, il était plus
important de s’attarder sur le processus de choix d’un bassin versant que sur celui d’une
zone de vie en mer.

Au final le modeéle est donc structuré en six sous-modeéles représentant les
évenements et les processus du cycle de vie de n’importe quelle espéce de poisson
migrateur amphihalin: (i) reproduction, (ii) croissance, (iii) survie, (iv) migration de
dévalaison, (v) maturation et (vi) migration de montaison couplée a une phase préliminaire
de dispersion. La Figure 3.1 décrit I'ordre du déroulement du cycle de vie et des processus
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tels gu’ils sont implémentés dans GR3D pour le cas d'une espéce potamotoque et

Migration de
montaison

Bassin versant

thalassotoque.

DISPERSION
(natale)

Migration de
dévalaison

(a) (b)

Survie

@D @duclio“

A

=
>

Bassin

< Bassin versant
marin

Migration de
montaison

Figure 3.1 Simplification du Diagramme conceptuel du cycle de vie (Figure 1.7) illustrant le
déroulement des processus biologiques d’'une espéce potamotoque (a) et thalassotoque (b) dans le
modele GR3D.

Maturation

Migration de
dévalaison

DISPERSION
(pré-reproduction )

2.4 Les concepts de construction du modele

Faute de temps, les deux cas d’application de cette these traitent d’une espéce
potamotoque (la grande alose). Par conséquent, par souci de simplification, je me place
uniguement dans le cas d'une espéce potamotoque pour décrire les concepts de
construction du modéele, puis pour décrire plus en détail les processus du modele.

2.4.1 Les principes de base

Le modéle GR3D est un modele de dynamique de population incluant explicitement
des effets environnementaux dans les processus et contenant un processus original de
dispersion des individus précédant la migration de montaison. En effet, préalablement a la
migration de montaison des géniteurs des espéces potamotoques, deux types d’individus
ont été distingués : ceux réalisant du homing natal (i.e. ceux venant se reproduire dans leur
riviere natale) ou bien ceux réalisant le processus antagoniste d’errance/straying (i.e., les
individus ne se reproduisant pas dans leur riviére d’origine). En I'absence de données et
d’informations sur la dispersion marine des individus et leur comportement de dispersion,
j’ai considéré que le choix d’un bassin versant par un individu pour se reproduire était le
résultat des trois composantes : (i) la capacité d’un individu a réaliser du homing (considérée
comme une caractéristique spécifique), (ii) I'accessibilité du bassin versant et (iii) son
attractivité.
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2.4.2 Les interactions et la stochasticité

Des interactions indirectes sont inclues dans le processus de reproduction par
I'intermédiaire d’un effet Allee démographique (Allee, 1931) et d’'une mortalité densité-
dépendante des ceufs et des larves (cf. § 3.1, présentation du processus de reproduction).
De la stochasticité démographique a été introduite dans les processus de croissance, de
survie, de reproduction et de dispersion.

2.4.3 L’observation des simulations

L'interface graphique du cadriciel « SimAqualife » permet de définir de fagon
relativement simple des sorties graphiques illustrant directement I’évolution du niveau
d’abondance des individus dans I’environnement ainsi que leur distribution spatiale. Par
exemple, il est possible d’observer dans chaque bassin versant le nombre de géniteurs (en
distinguant ceux originaires du bassin versant et réalisant du homing de ceux provenant de
bassins versants voisins) et le nombre de juvéniles a chaque reproduction. Il est également
possible, pour chaque bassin versant, d’enregistrer 'année de |la premiére reproduction non
nulle et la derniere année avec une reproduction nulle.

2.4.4 L’initialisation du modele et les fichiers d’entrée

L'environnement, le début et le nombre d’années de simulation, I'abondance, I'age et

la distribution initiale des individus sont initialisés en fonction du cas d’application (cf. cas
d’application des Chapitres IV et V). Les paraméetres de dynamique de population sont
initialisés en fonction de I'espece étudiée (cf. Chapitre IV).
Dans la version actuelle du modele GR3D, les conditions environnementales changent dans
le temps par I'intermédiaire des températures, qui varient en fonction des bassins versants
et des saisons. Le modele est congu pour intégrer des séries chronologiques de
températures saisonnieres selon différents scénarios. De la méme facon, pour définir
I’environnement, un fichier d’entrée contenant I'ensemble des caractéristiques des bassins
versants peut étre utilisé (cf. cas d’application des Chapitres IV et V).

3 Les processus du modele GR3D

Le modele GR3D contient 42 parametres listés dans les Tableaux 3.2 a 3.7 selon les
processus dans lesquels ils interviennent. En fonction de I'espece utilisée, leurs valeurs sont
obtenues soit a partir d’observations (littérature), soit a partir d’estimations raisonnables
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(i.e. une valeur qui semble réaliste leur est donnée) soit par calibration. Je décris maintenant
en détail les six sous-modéles du modéle GR3D représentant les processus biologiques
fondamentaux d’un poisson migrateur amphihalin.

3.1 Le processus de reproduction

En dynamique des populations, le processus de reproduction constitue une étape
critique dans le maintien et la survie d’'une population. La modélisation mathématique de ce
processus revét par conséquent une importance fondamentale. Elle est généralement
réalisée par I'intermédiaire de relations Stock-Recrutement (S-R) (Hilborn and Walters, 1992;
Quinn Il and Deriso, 1999). Je réalise dans cette partie une courte synthese bibliographique
sur ce type de relation en considérant quelques aspects théoriques, avant d’expliciter
directement le choix de modélisation réalisé pour le modele GR3D.

3.1.1 Les relations stock-recrutement

Une relation S-R vise a prédire, en fonction de différents parametres, une quantité de
recrues issues de la reproduction d’'une quantité donnée de géniteurs. Classiquement, on
considere dans une relation S-R une régulation du recrutement dépendant de la densité qui
introduit une non-linéarité de la dynamique. Il existe aujourd’hui différentes relations S-R
dont deux des plus utilisées sont (i) le modele de Beverton & Holt (1957) (Figure 3.2 (a)),

R=_&>_ (3.1)
B+

ol a4 représente la valeur du recrutement asymptotique et a1/61 la pente a 'origine de la

courbe (dans cette formulation, le parameétre 1 représente le niveau de stock produisant la
moitié du recrutement asymptotique), et (ii) le modele de Ricker (1954) (Figure 3.2 (b)),

R=qa,Se ", (3.2)
ou ay représente la pente a l'origine de la courbe et //f, la valeur du stock permettant
d’atteindre le pic de recrutement (Eq. (3.2)). Parmi les relations S-R fréquemment utilisées, il
existe également le modele généralisé de Shepherd (1982) qui inclut un paramétre
supplémentaire permettant de modifier la forme de la courbe en fonction des hypothéses
biologiques de base réalisées.
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Figure 3.2 Modéeles théorique classiques stock-recrutement de (a) Beverton & Holt (1957) et (b)
Ricker (1954).

Depuis leur mise en place, ces modéles théoriques ont fait I'objet de multiples
utilisations et beaucoup d’auteurs ont procédé a des changements de parameétres. Certains
auteurs (voir par exemple Myers et al., 1999; Haddon, 2001; Michielsens and McAllister,
2004) font ainsi référence a la « steepness », souvent noté z, dans la paramétrisation de
leurs relations S-R, terme dont la paternité revient a Mace & Doonan (1988) et dont la
traduction en francais est délicate (« obliquité » ou « déclivité » sans pour autant étre
confondu avec la pente a I'origine). L'intérét principal de cette forme de paramétrisation est
de pouvoir traiter avec un seul parametre une variété de fonctions S-R usuelles tout en
pouvant déduire les parameétres d’origine des fonctions a partir de la valeur de z (Hilborn and
Walters, 1992). Formellement, z représente la fraction du recrutement a I'état vierge
attendue quand le niveau de stock est a 20% du niveau de stock a I’état vierge (i.e. pristine).
De leur c6té, Schnute & Kronlund (1996) ont proposé une re-paramétrisation des courbes S-
R usuelles permettant de substituer, aux parametres classiques, des parameétres de gestion
représentant directement le niveau de stock et le taux d’exploitation permettant de
maximiser les captures a I'équilibre (voir par exemple Rivot et al., 2001; Prévost et al., 2003).
Quoi qu’il en soit, les formes re-paramétrées de ces relations S-R repartent généralement
systématiquement des modéles de Beverton & Holt ou de Ricker.

3.1.1.1 Une équation différentielle commune a l'origine des modéles de Beverton & Holt et
de Ricker

Les relations de Beverton & Holt et de Ricker, comme toute relation S-R, permettent
de suivre I'évolution (pendant une durée At) d’'un recrutement initial (ro) produit par une
guantité de géniteurs S jusqu’au stade de développement « recrue» (R), et donne
classiqguement directement la relation R = f(S). Elles different cependant dans leurs
hypothéses biologiques fonctionnelles de base expliquant de fait leur différence de forme.
En effet, dans le modéle de Beverton & Holt, le recrutement tend vers une valeur
asymptotique lorsque la quantité de géniteurs augmente (cf. Figure 3.2 (a)). Ceci traduit
I'existence d’une capacité limite de production du milieu entrainant une compétition des
recrues pour 'accés a la ressource et, par conséquent, une régulation densité-dépendante
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du recrutement. Par ailleurs, le recrutement initial est nécessairement soumis a une
mortalité non-densité dépendante (i.e. liée par exemple aux conditions environnementales
ou bien a la prédation).

Dans le modele de Ricker, le recrutement décroit lorsque la quantité de géniteurs est
élevée (cf. Figure 3.2 (b)). Cela traduit I'existence d’une régulation densité-dépendante mais
induite dans ce cas par la quantité de géniteurs. Dans ce modeéle, la mortalité non densité-
dépendante du recrutement initial est donc liée a I'abondance des géniteurs qui est la cause
d’une mortalité supplémentaire (liée par exemple a des phénomenes de cannibalisme ou
bien encore des détériorations de frayeres en présence d’une concentration trop importante
de géniteurs). Par ailleurs, on peut considérer qu’il ny a pas de mortalité densité-
dépendante du recrutement dans le modele de Ricker.

En partant de ces considérations, I'équation différentielle suivante permet de retrouver les
équations classiques S-R de Beverton & Holt et Ricker

%:—(bl+b28+cr)r, (3.3)
avec b; représentant une mortalité non densité-dépendante du recrutement non liée a la
quantité de géniteurs, b, une mortalité non densité-dépendante du recrutement liée a la
guantité de géniteurs et ¢ une mortalité densité dépendante du recrutement. En posant
b, =0, on retrouve les hypothéses biologiques de base du modéle de Beverton & Holt et en
posant b; =0 et ¢ =0, on retrouve celles du modéle de Ricker. Ainsi, en admettant que le
recrutement initial dépend directement de la quantité de géniteurs (S) par l'intermédiaire
d’un parametre a (i.e. ro = aS), et en intégrant I’équation (3.3) entret=0our=rgett = At
ol r=R, on obtient, pour une courbe de Beverton & Holt (i.e. b, =0), par analogie a
I’équation (3.1)

bl e_blAtrec
L LA 3.5
@ C(l_e_blAtrec ) ( )
B S - (3.6)

L ac(1-e ™)’

et pour une courbe de Ricker (i.e. b; =0 et ¢ = 0), on obtient par analogie a I’équation (3.2)
ap = aet ﬁz = hy/At.

A partir d’hypothéses biologiques différentes, il est donc possible de retrouver les
relations stocks-recrutement classiques de Beverton & Holt en partant de la méme équation
différentielle de base. Ceci est particulierement intéressant si I'on souhaite faire des
hypothéses sur l'origine des différentes mortalités du recrutement initial. Par exemple,
I'effet de I’environnement sur la mortalité non densité-dépendante du modele de Beverton
& Holt peut étre représenté en reliant le paramétre b; a une covariable environnementale.
Cependant, certaines formulations de relation stock-recrutement permettent déja d’intégrer
I’effet de variables telles que la température ou la surface (d’un bassin versant, d’une zone
de frayére, ...) sur 'abondance du recrutement.
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3.1.1.2 L’intégration d’effets environnementaux dans une relation stock-recrutement

L’effet de covariables environnementales dans une relation S-R est souvent réalisé par
I'ajout d’un processus de mortalité surnuméraire du recrutement et implique I'apparition
d’au moins un nouveau paramétre (voir par exemple Crecco and Savoy, 1987; Clark et al.,
2003; Cook and Heath, 2005). En utilisant une paramétrisation de la relation de Ricker
adaptée de Schnute & Kronlund (1996), Prévost et al. (2003) ont ainsi utilisé une analyse
bayésienne hiérarchique pour estimer les points de référence biologiques de plusieurs stocks
de saumons atlantique en intégrant |'effet de la surface en eau accessible dans les bassins
versants et de la latitude (i.e. proxy de la température) sur la valeur du paramétre
correspondant au recrutement produit lorsqu’on applique le taux d’exploitation maximisant
les captures.

Dans mon approche de modélisation du repositionnement des poissons migrateurs
amphihalins a large échelle, devant donc étre en mesure de prendre en compte la
dynamique de plusieurs populations, cette possibilité d’avoir des relations S-R différentes en
fonction de covariables environnementales (par exemple d’un bassin versant a un autre) est
particulierement intéressante. De plus dans un contexte de changement climatique, intégrer
I’effet de telles variables dans la dynamique de population semble indispensable.

3.1.1.3 L’intégration d’une dynamique dépensatoire dans une relation stock-recrutement

Les relations S-R usuelles ont également été modifiées de fagcon a inclure des
dynamiques dépensatoires se traduisant par une forme sigmoidale des courbes S-R (voir par
exemple Hilborn and Walters, 1992; Routledge and Irvine, 1999; Frank and Brickman, 2000;
Chen et al., 2002). Une dynamique dépensatoire, autrement appelée effet Allee (Allee,
1931), correspond a une relation positive entre la fitness et la taille ou la densité d’une
population pouvant conduire a une forte baisse de la productivité quand la taille d’une
population diminue (Courchamp et al., 1999; Stephens et al., 1999). Ce type de dynamique a
été reconnu comme un pattern clé en dynamique de population pouvant conduire a une
rapide diminution des niveaux d’abondance (Walters and Kitchell, 2001; Chen et al., 2002;
Barrowman et al., 2003). Un effet Allee dans une population est nécessairement associé a un
ou plusieurs processus densité-dépendants sous-jacents (Stephens et al., 1999). Une
synthése des mécanismes pouvant entrer en jeu dans une dynamique dépensatoire a été
proposée par Berec et al. (2007). Dans le présent cas d’étude du repositionnement des
poissons migrateurs amphihalins, intégrer un effet Allee dans la modélisation du processus
de reproduction permettrait de prendre en compte la difficulté pour des individus de se
reproduire et d’installer des populations fonctionnelles dans des bassins versants non
encore colonisés par I'espéce (i.e. difficulté de se rencontrer pour les géniteurs, ou encore,
absence d’effet d’entrainement sur les zones de frayéres). On se rapproche ici de
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problématiques se rapportant aux conditions d’installation d’espéces invasives dans de
nouveaux milieux. Il aurait peut-étre été possible d’obtenir des éléments supplémentaires
sur la facon de modéliser un effet dépensatoire dans une dynamique de population en
regardant la littérature de ce champ d’application mais cela n’a pas été fait dans cette these
par manque de temps.

L'ajout d'un effet dépensatoire dans une relation S-R se fait souvent par
I'intermédiaire d’un parameétre généralement dénué de sens biologique lorsqu’on le raméne
a sa signification dans les équations différentielles de base. En effet, pour intégrer un effet
dépensatoire dans une relation stock-recrutement, Hilborn & Walters (1992) ajoutent un
paramétre puissance (que jappellerai ici d) permettant de rendre compte d’une baisse de
productivité en présence d’un nombre trop faible de géniteurs et obtiennent ainsi, dans le
cas du modeéle de Beverton & Holt, I'’équation S-R suivante

— alsd
B +SY

Ramené a I'équation différentielle de base, I'ajout du parametre puissance revient a

(3.7)

faire dépendre la valeur du recrutement initial ro en fonction de la quantité de géniteurs
élevée 3 la puissance d (i.e. ro=aS"%. D’un point de vue mathématique, la courbe S-R
reproduit effectivement une dynamique dépensatoire. Cependant, I’hypothése biologique
derriére I'ajout du parameétre puissance consiste donc a dire que, en présence d’'une
dynamique dépensatoire, une population produit une quantité d’ceufs nettement plus
importante que dans une dynamique normale, ce qui est conceptuellement difficile a
imaginer.

Pour ajouter de la dépensation dans une relation S-R, Frank & Brickman (2000) ont de leur
coté proposé I'ajout d’un parametre seuil (Sefrset) €n dessous duquel aucune reproduction n’a
lieu. Dans le cas d’une relation de Beverton & Holt, la relation S-R s’écrit alors

R=0,5iS<S,,

_ o (S - Soﬁset)

- (3.8)
ﬂl + (S - Soffset)

,S1S>S

offset ©

D’un point de vue biologique, cette paramétrisation pose moins de problemes, mais d’un
point de vue mathématique la relation S-R n’est plus continument dérivable et cela peut
poser quelques soucis dans son utilisation, notamment pour I'ajuster a des données.

La modélisation du processus de reproduction en dynamique de population par
I'intermédiaire de relations S-R a donc fait I'objet de nombreux travaux dont les modeles de
Beverton & Holt (1957) et Ricker (1954) constituent généralement la base de départ.
Plusieurs paramétrisations et formulations existent et permettent d’intégrer des
mécanismes dépensatoires ainsi que l|'effet de covariables environnementales dans les
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dynamiques. Ces éléments ont servi de bases de réflexion pour la modélisation du processus
de reproduction dans le modéle GR3D.

3.1.2 Le processus de reproduction du modele GR3D

Dans GR3D, ce processus intervient tous les ans au moment de la saison de
reproduction (définie comme un paramétre du modeéle, Tableau 3.2) dans chaque bassin
versant ou des géniteurs sont présents. Ainsi, dans un bassin versant j, le nombre de recrues
R; produites par une quantité de géniteurs S; est estimé a partir d’une relation stock-
recrutement de type Beverton & Holt de parameétres ¢; et f; (Beverton and Holt, 1957).
Cependant, nous sommes repartis de I'équation différentielle de base de cette équation
pour en modifier la forme traditionnelle et y intégrer (i) une mortalité non densité-
dépendante du recrutement dépendant de la température, (ii) une mortalité densité-
dépendante liée a la surface du bassin versant considéré et (iii) un effet dépensatoire
également lié a la surface du bassin versant considéré. Je détaille ici les étapes de la
construction de la courbe stock-recrutement inclue dans le modele GR3D.

La relation S-R de Beverton & Holt de GR3D représente |’évolution d’un recrutement
initial (ro) produit par une quantité S de géniteurs, d’un stade « ceuf » au stade « recrue »
pendant une durée At définie comme un paramétre du modele (Tableau 3.2). Nous avons

considéré que le recrutement initial rp était un nombre d’ceufs produits et dépendait
directement de la fécondité, a (définie comme un paramétre du modéle, Tableau 3.2), de
I’'espéce considérée et de la quantité de géniteurs (i.e. ro = aS).
En se plagant dans un bassin versant j, et en considérant un parametre bj représentant la
mortalité non densité-dépendante du recrutement et un paramétre C; représentant la
mortalité densité-dépendante du recrutement, I'équation différentielle de base de la
relation S-R de GR3D s’écrit
%
dt
Ainsi, en intégrant I'équation entre t=0 ou rj=ry et t= At olu r;=R;, on obtient

:_(bj+cjrj)rj. (3.9)

I’expression suivante des parametres classiques d’une relation S-R de Beverton & Holt ¢; et
B en fonction des parametres a, bj et ¢;

’bjAtrec
a, =—bie —, (3.10)
C; (1—e J )
b, (3.11)
- 7b'Atrec ) )
ac; (1—e J )

L'expression de la pente a |'origine de la courbe stock-recrutement (aj/5;) dépend donc de la

fécondité de I'espece a et du paramétre b; lié a la mortalité non densité-dépendante du
recrutement initial,
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a.
1 — g it (3.12)
B

]

Le paramétre Dbj, représentant la mortalité non densité-dépendante du recrutement,
est supposé dépendre de la température par l'intermédiaire d’une relation en forme de
cloche en utilisant la fonction de Rosso et al. (1995). Ainsi, le recrutement est nul si la
température est en dessous de ou égale a la température minimale de survie des ceufs
Tminrep, augmente avec la température jusqu’a une valeur optimale (SUrVoptrep) @ une
température optimale de survie Toprep, puis décroit rapidement jusqu’a atteindre une valeur
nulle si la température continue d’augmenter et dépasse la valeur maximale limite de survie
des oeufs Traxrep. La relation s’écrit

(TJ _TminRep )(Tj _TmaxRep )

Tj _TminRep )(T] _TmaxRep ) - (Tj _ToptRep )2

b. =—iln surv , (3.13)

j optRep
A rec (

avec Tminreps ToptReps Tmaxkep €t SUNVoptrep définis comme des parametres du modele (Tableau
3.2).

Par ailleurs, nous avons fait I’"hypothése que la mortalité densité-dépendante, représentée
par le parametre ¢j, était liée a la surface du bassin versant considéré, surf, par
I'intermédiaire d’'un parameétre A défini comme un parametre du modele (Tableau 3.2)
considérant que la compétition inter-individuelle diminuait avec 'accroissement de la taille
du bassin versant,

c, = A ) (3.14)
surfj

Nous avons donc maintenant une relation S-R dont les parameétres classiques
dépendent a la fois de la température et de la surface du bassin versant considéré (Figure
3.3) et dont la pente a l'origine ne dépend que de la fécondité de lI'espece et de la
température du bassin versant considéré. L'intégration des différents effets sur I'abondance
finale du recrutement provient d’hypotheses biologiques clairement formulées et intégrées
directement dans I’équation différentielle de base a I'origine de la relation S-R de GR3D.
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Figure 3.3 Représentation schématique de I'’évolution des parameétres classiques a (a), et f (b) de la
relation S-R du modéle GR3D en fonction de la température et de la surface d’un bassin versant pour
une espéce hypothétique (valeur des paramétres utilisés: a=135000; surveyre, = 0,002 ;
Trinrep = 10 ; Toptrep = 20 ; Trnaxrep = 26 ; At = 0,25; 4 = 0,0004).

o

De maniére a prendre en compte la difficulté d’installer des populations dans des
habitats vierges avec un faible nombre d’individus, nous avons également introduit un effet
Allee dans la relation S-R. La encore, nous avons formulé une hypothése biologique claire qui
consiste a dire qu’en présence d’'une dynamique dépensatoire, lorsque la quantité de
géniteurs est faible, seule une partie des géniteurs participe a la reproduction. Nous avons
ainsi défini deux quantités seuils de géniteurs, Sgs; et Ssoj, indiquant respectivement les
niveaux d’abondance ou 95% et 50% des géniteurs participent a la reproduction dans un
bassin versant j. Ainsi la courbe représentant la proportion de géniteurs (p) participant a la
reproduction en fonction de la quantité de géniteurs est une équation logistique s’écrivant

p= L , (3.15)

[—In(lQ)is‘ S0, ]

Sos,j—Ss0,

1+e

et I'abondance du recrutement initial ro en fonction de la quantité de géniteurs s’écrit
ro = axSxp. De maniére a faire varier I'intensité de I'effet Allee en fonction des bassins
versants, nous avons fait I’hypothése que le niveau de géniteurs Sgsj était proportionnel a la
surface du bassin versant considéré (i.e. Sg5j = 77 x surfj, avec 77 défini comme un parameétre
du modéle, Tableau 3.2) et que le niveau de stock Sso; était relié a Sgs; par un parameétre 6
(i.e. @ = Sgs/ S50, avec 6 défini comme un parametre du modele, Tableau 3.2). La Figure 3.4
représente la courbe logistique utilisée pour déterminer p ainsi que la conséquence sur la
guantité d’ceufs produits en comparaison avec une dynamique sans dépensation.
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L’équation finale de la relation S-R dépensatoire du modéle GR3D (Figure 3.5) s’écrit

1
a;8, [ 5, -n/0.surf, ]
-In(19)——"~————
1+e n.surf ;-1 /6.surf;
R, = T (3.16)
ﬂj + SJ “int Sj—1/8.surf;
1t+e n.surf;—n /6.surf;
20000l = === m e, ———————
1500

a2
1000 ¢-

Nombre de recrues (x103)

500
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«
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1 1
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Figure 3.5 lllustration de la courbe S-R dépensatoire du modele GR3D (en rouge) pour un bassin
versant hypothétique d’une surface de 100000 km? avec la valeur suivante des différents

parametres: a = 2x10°; £=30000; n=24; 6=
dépensation correspondante (en vert).

2; et comparaison avec la courbe sans
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En incluant les parametres compris dans o; et fj (i.e. At, SUI'Voprep, TminReps T optReps
Tmaxrep, @ €t 4), la relation stock-recrutement du modele GR3D contient donc 9 paramétres
contre 5 dans une relation classique de la littérature qui incorporerait une dynamique
dépensatoire, un effet de la température et un effet de la surface du bassin versant
considéré. Notre relation n’est donc pas parcimonieuse. Cependant, les effets introduits
proviennent d’hypothéses biologiques clairement formulées et certains parametres peuvent
ainsi étre fixés relativement facilement (par exemple : le parametre a lié a la fécondité des
individus). Dans le cas d’'un modeéle de simulation comme GR3D ou les processus n’ont pas,
dans un premier temps, nécessairement vocation a étre ajustés sur des jeux de données
réelles, le fait d’avoir des parametres avec une réelle signification biologique parait
pertinent.

Pour finir, nous avons également introduit de la stochasiticité dans notre processus de
reproduction en tirant la valeur du recrutement effectif Rexj; dans une distribution
lognormale de parameétres Rj et oyep.(avec orep défini comme un paramétre du modéle,
Tableau 3.2) et la survie d’un géniteur aprés la reproduction a été définie par le paramétre
Spsp (défini comme un paramétre du modele, Tableau 3.2) pour tenir compte de I'itéroparité
éventuelle de I'espece étudiée.

Tableau 3.2 Description des parametres du processus de reproduction du modéle GR3D.

Nom du paramétre Description
repSeason Saison de reproduction
Atrec Age des recrues apres la reproduction (an)
Parametre permettant de définir I'intensité de I'effet Allee en reliant le niveau
n de stock ol 95% des géniteurs participent a la reproduction (i.e. Sgs;) a la

surface du bassin versant considéré (Individu/km?)
Ratio de Sgsj sur Sggj définissant respectivement les niveaux de stock ou 95%

¢ et 50% des géniteurs participent a la reproduction (sans dimension)

a Parametre définissant la fécondité d’un individu (nombre d’ceufs produits par
individu)

SUIMVoptrep Taux de survie optimale d’un individu du stade ceuf a I’age At,e.

Température de I’eau minimale, optimale et maximale de survie d’un individu
du stade ceuf a I'age Aty (°C)
Parametre reliant la mortalité densité-dépendante du recrutement a la surface
du bassin versant considéré
Orep Ecart-type du logarithme du recrutement
Sp, Probabilité de survie des géniteurs aprés la reproduction (i.e. taux

P d’itéroparité)

TminRep; ToptRep; TmaxRep

A

Le processus de reproduction du modeéle GR3D est donc défini par une relation stock-
recrutement. Ce type de courbe est couramment utilisé en dynamique de population.
Cependant, nous avons adapté la relation classique de maniere a obtenir des courbes
différentes en fonction du bassin versant considéré avec des valeurs de recrutement
asymptotique, des pentes et des intensités d’effet Allee variant en fonction de la
température et de la surface du bassin versant considéré. La relation obtenue contient
néanmoins un nombre élevé de parametres. Par conséquent, la phase de paramétrisation de
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cette relation ne devra pas étre négligée. Enfin, nous avons introduit de la stochasticité dans
ce processus et la survie des géniteurs post-reproduction est également gérée dans ce
processus.

3.2 Le processus de migration de dévalaison

Il s’agit d’'un processus simple du modele GR3D. Il peut intervenir a différents stades de
vie et a différentes saisons selon I'espéce étudiée. Les ages et les saisons a laquelle ces
migrations ont lieu sont définis comme des parametres du modéle (Tableau 3.3). Dans ce
processus, les individus migrent du bassin versant dans lequel ils se trouvent vers le bassin
marin associé.

Tableau 3.3 Description des parametres du processus de migration de dévalaison du modele GR3D.

Nom du paramétre Description
. Age (s) d’un individu lorsqu’il réalise une migration de dévalaison jusqu’a la
downMigAge ge (s) 9 & Jusq
mer (an)
. Saison (s) a laquelle un individu effectue une migration de dévalaison jusqu’a
downMigSeason la mer (5) a lag g Jusq

3.3 Le processus de croissance

3.3.1 Les éléments de la littérature

Chez les poissons, le processus de croissance est classiqguement représenté par une
relation de croissance de von Bertalanffy (1938). Plusieurs auteurs ont modifié I'équation
initiale de cette courbe de croissance de maniere a y intégrer I'effet de covariables
environnementales telles que la température (voir par exemple Mallet et al., 1999; Dion and
Hughes, 2004; Kielbassa et al., 2010; Bal et al., 2011). La température joue le plus souvent
sur la valeur du parametre « Lins » désignant la taille asymptotique des individus (Mallet et
al., 1999; Dion and Hughes, 2004; Bal et al., 2011) mais peut parfois également influer sur le
parameétre de croissance de I'’équation (Kielbassa et al., 2010). Cette forme d’équation est
parfaitement adaptée a une utilisation dans des approches macroécologiques car elle
permet d’introduire de la variabilité entre des populations d’'une méme espéce vivant a des
latitudes (proxy de la température) différentes. De plus, une utilisation de ce modele de
croissance dans des modeles individus-centrés permet également d’introduire de la
variabilité interindividuelle au sein des populations. L'utilisation d’une relation de croissance
de von Bertalanffy intégrant I'effet de covariables environnementales nécessite cependant
de connaltre a priori les réponses des espéces aux variations de ces mémes covariables.
Méme si des travaux de thermoécologie (Portner, 2001; Ficke et al., 2007) et des théories
métaboliques (Brown et al., 2004) existent et fournissent une idée assez précise des
phénoménes agissant a différentes échelles (des enzymes mitochondriales au
comportement de I'individu), je ne suis pas rentré jusqu’a ce degré de détail dans le modeéle
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GR3D. Néanmoins, dans un contexte de changement climatique, ol la diminution de la taille
des individus est maintenant reconnue comme une réponse universelle des individus au
changement climatique (Daufresne et al., 2009; Gardner et al., 2011b; Sheridan and
Bickford, 2011), il semble pertinent d’inclure I'effet de la température dans le processus de
croissance du modéle GR3D.

3.3.2 Le processus de croissance du modele GR3D

Le parameétre du modeéle L, (Tableau 3.4) détermine la taille initiale des individus (i.e.
aprés la reproduction). Le processus de croissance du modele GR3D est ensuite représenté
par une fonction de von Bertalanffy. J'ai utilisé une forme de cette fonction permettant
d’intégrer une variabilité saisonniere de la croissance (Fabens, 1965). Ainsi, chaque saison, la
taille d’un individu est mise a jour en fonction de la valeur d’un incrément de croissance, AL,
calculé a chaque pas de temps. De fagon a introduire de la variabilité individuelle dans ce
processus et pour éviter d’obtenir des incréments de croissance négatifs, celui-ci est tiré
dans une loi lognormale de parameétres wy et o

AL = LogN (4,04 ), (3.17)

ou uy et oy représentent la moyenne et I'écart type du logarithme de I'incrément de
croissance (Tableau 3.4). L'expression du parameétre z4 est donc

2

Ly = Iog(( L, —TL[)x(l—exp‘”At))—%, (3.18)

avec TL la taille totale d’un individu a I'instant t, L., un paramétre du modele correspondant
a la taille asymptotique des individus (Tableau 3.4), et x le coefficient de croissance. Jai
ensuite intégré un effet de la température sur le coefficient de croissance x avec une
relation en utilisant une nouvelle fois la fonction de Rosso et al. (1995). Ainsi, kK est nul si la
température est en dessous ou égale a la température minimale de croissance TminGrow,
augmente avec la température jusqu’ a une valeur optimale (&optcrow) @ une température
optimale de croissance Toptcrow, PUis décroit rapidement jusqu’a atteindre une valeur nulle si
la température continue d’augmenter et dépasse la valeur maximale limite de croissance
Tmaxcrow- La relation s’écrit

(T B TminGrow ) (T _TmaxGrow )

. (3.19)
(T - TminGrow ) (T - TmaxGrow ) - (T - ToptGrow )2

K= KoptGrow

Les parameétres Tmingrows optGrows TmaxGrow €t Koptcrow sont définis comme des parametres du
modele (Tableau 3.4).
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Tableau 3.4 Description des parametres du processus de croissance du modele GR3D.

Nom du paramétre Description
Lini Taille totale initiale des individus apres le processus de reproduction (cm)
O Ecart type du logarithme de I'incrément de croissance
Lo Taille totale asymptotique des individus (cm)
Température de I'eau minimale, optimale et maximale pour la croissance d’un
TminGrow: ToptGrow: TmaxGrow . P
individu
KoptGrow Taux de croissance optimal des individus (cm/saison)

3.4 Le processus de survie

A chaque pas de temps, la survie d’un individu est estimée en fonction de sa
localisation et de son stade de vie. Pour les individus en mer, la probabilité de survie
saisonniére, SPsea, st calculée en utilisant le coefficient annuel de survie en mer Zg, (défini
comme un parametre du modéle, Tableau 3.5) et une équation de survie

7Zsea ><Atseason
SPea =E€XP : (3.20)

oUu At représente la durée d’une saison (i.e. 0,25 an). J'ai considéré que le paramétre Zga
intégrait toutes les sources de mortalité des individus en mer.

Pour les individus en riviere, la probabilité de survie saisonniere, Spyy, est calculée en
utilisant deux coefficients de mortalité annuelle comme des paramétres du modeéle My,
(coefficient de mortalité naturelle, Tableau 3.5) et H;jy, (coefficient de mortalité anthropique,
Tableau 3.5) et une équation de survie

Spriv — expf(Mriv"'Zriv)XAtseasun . (3.21)
Le coefficient de mortalité naturelle M;j, est considéré comme étant dépendant de la
température de la riviére ] dans laquelle se trouve I'individu et s’écrit

(Tj - TminSurvRiv ) (Tj - TmaxSurvRiv )

|, (3.22)
Tj o TminSurvRiv ) (T] _TmaxSurvRiv ) o (TJ o ToptsurvRiv )

M . :—Lln surv

rv

t optRiv
season (

oU Trminsurvrivs Toptsurvriv, Tmaxsurvriv €t SUMNVgpRiv SOt définis comme des parameétres du modele
(Tableau 3.5). J'ai considéré que le coefficient annuel de mortalité H,j, incorporait toutes les
autres sources de mortalité en riviere (péche, pollution, barrages...).

Tableau 3.5 Description des parametres du processus de survie du modele GR3D.

Nom du paramétre Description
ZLeea Coefficient annuel de mortalité en mer (an'l)
Hriy Coefficient annuel de mortalité anthropique dans les bassins versants (an™)
Tinsurvriv» ToptsurvRivs Température de I'eau minimale, optimale et maximale pour la survie des individus
T maxsurvRiv dans les bassins versants (°C)
SUIMVopiriv Taux de survie naturelle optimale d’un individu en riviere (an'l)
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3.5 Le processus de maturation

Dans la version actuelle du modele, la maturation des individus n’est pas explicite et ne
fait pas appel a des processus d’allocation d’énergie. Un individu devient mature dés lors
gue sa taille atteint la taille a premiere maturité Ly définie comme un paramétre du
modele (Tableau 3.6) entrainant de fait un changement du stade de maturation de I'individu
de « immature » a « mature ».

Tableau 3.6 Description des parameétres du processus de maturation du modéle GR3D.

Nom du paramétre Description

Lmat Taille totale a la premiére maturité d’un individu (cm)

3.6 Le processus de dispersion et migration de montaison

3.6.1 Etatde l'art sur la modélisation d’un processus de dispersion

Le processus de dispersion est souvent un point crucial dans les approches de
modélisation dans des environnements spatialement explicites de par les impacts que ce
processus peut avoir sur les dynamiques de populations locales et de métapopulations
(Hanski, 2001). Dans des approches de modélisation mécanistes intégrant de la dispersion,
ce processus est communément modélisé en trois étapes: le départ (« emigration »), le
mouvement (« transience ») et l'installation (« settlement ») (Clobert et al., 2001; Clobert et
al., 2012). Travis et al., (2012) ont récemment proposé un canevas éco-évolutif pour la
modélisation mécaniste de la dispersion en écologie (en incluant les colts associés aux
différentes étapes). Je présente ici quelques exemples de choix de modélisation possibles
pour les différentes phases d’un processus de dispersion.

La phase de départ est, le plus souvent, représentée par une probabilité constante
d’émigrer (voir par exemple Starrfelt and Kokko, 2010) mais elle peut également étre
conditionnée par différents facteurs tels que la densité d’individus dans un environnement
(voir par exemple Travis et al., 2009) ou le sexe des individus (voir par exemple Enfjall and
Leimar, 2009).

La phase de mouvement, consistant a faire bouger un individu errant d’'une zone de
départ (zone source) vers une zone d’arrivée (zone puits), est trés souvent modélisée
comme une fonction de la distance de dispersion avec des stratégies variables de dispersion
courte distance ou longue distance (voir par exemple Murrell et al.,, 2002; Rousset and
Gandon, 2002). Des modeéles récents ont par ailleurs modélisé cette phase de facon plus
mécaniste en déterminant les mouvements des individus par marche aléatoire avec une
attractivité des différentes zones de I’environnement pouvant varier (voir par exemple
Barton et al., 2009).

Enfin, la phase d’installation n’a pas fait 'objet d’un intérét important dans les
différents travaux de modélisation sur la dispersion (Travis et al., 2012). Cependant, dans un
modele de métapopulation, Ruxton & Rohani (1999) ont considéré que les individus
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s’installaient dans une zone en fonction d’une probabilité de succés et qu’ils pouvaient
continuer de se déplacer tant qu’ils ne trouvaient pas une zone favorable a leur installation.
Plus récemment, dans une approche individu-centrée, Poethke et al. (2011) ont montré que
le succes d’installation dépendait souvent de la densité d’individus a la fois dans les zones
sources et dans les zones puits.

Méme si 'ensemble de ces travaux considérent des especes terrestres (trés souvent
végétales) et un environnement continu découpé en patch, ils permettent de fournir un
cadre théorique pour la modélisation de la dispersion des poissons migrateurs amphihalins
dont je me suis inspiré.

3.6.2 Le processus de dispersion et de migration de montaison du modeéele GR3D

D’une maniere générale, le processus de dispersion et de migration de montaison des
especes migratrices amphihalines intervient a différents stades de vie et a différentes
saisons selon I'espéce étudiée. Les ages et les saisons a laquelle ces migrations ont lieu sont
définis comme des paramétres du modéle (Tableau 3.7). Par similarité aux différentes
approches évoquées précédemment, j'ai décomposé mon processus de dispersion en trois
phases : émigration, mouvement et installation. Je rappelle que je me place ici dans le cas
d’une espéce potamotoque pour présenter le processus.

3.6.2.1 La phase d'émigration

J’ai en premier lieu distingué les géniteurs adoptant un comportement de homing (i.e.
revenant dans leur bassin versant d'origine pour se reproduire) de ceux faisant du straying
(i.e. explorant potentiellement de nouveaux environnements). J'ai considéré que le homing
était un trait d’histoire de vie spécifique et que, par conséquent, la proportion d’individus
adoptant ce type de comportement n’avait pas de raison de varier d’une population a une
autre. J’ai donc défini une probabilité fixe (Phom, définie comme un parametre du modéle,
Tableau 3.7) pour un individu de revenir se reproduire dans son bassin d'origine, identique
et constante pour tous les individus d'une méme espéece. La probabilité d'errance ou
d’émigration (Pemig) est donnée de maniere complémentaire par

pemig =1- phom ' (323)
3.6.2.2 La phase de mouvement

Les individus adoptant un comportement de homing effectuent simplement leur
migration de montaison dans leur bassin de naissance. Pour les individus errants, la
probabilité ( pij ) d’un individu i de migrer dans un bassin versant j dépend de I'attractivité et
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de l'accessibilité de ce dernier. J’ai considéré que I'accessibilité d’un bassin versant

dépendait de la distance de dispersion D (cette distance étant celle séparant

j—birthBasin;
I’exutoire de la riviere d’origine de I'individu de I'exutoire du bassin versant considéré) et de
la taille totale de l'individu TL; (considérée comme un proxy de sa capacité de nage). J'ai
ensuite fait I'hypothese que I'attractivité d’un bassin versant dépendait de sa surface surf;
(considérée comme un proxy de son débit). J’ai enfin attribué un poids a chaque bassin

versant par l'intermédiaire de la fonction suivante
D...—-D. .. TL —TL surf. —surf
j—birthBasin; j—birthBasin i j
+adist +a‘|'|_ I +asurf - |, (324)
O j_birthBasin 22 O surf

logit (W ) = g
oU Oconst, Odist, ATL €t asurf SONt quatre parameétres du modele (Tableau 3.7). Le parametre
dconst permet de fixer le poids d’un « bassin versant moyen » (i.e. situé a une distance de
dispersion moyenne et d’'une surface moyenne par rapport a I'ensemble des bassins
versants accessibles) pour un « individu moyen » (i.e. de taille totale moyenne par rapport a
I'ensemble des individus errants). Les parameétres agis, ar. et osui permettent de fixer
respectivement I'importance de la distance de dispersion, de la taille des individus et de la
surface sur la valeur du poids d’un bassin versant. De maniére a pouvoir comparer ces
parametres entre eux, j'ai utilisé des valeurs centrées réduites de chaque facteur influengant

le poids d’un bassin en définissant Dj—birthBasin , Oj-birthgasin, 1L, oL, surf, et osyrf comme des

parametres du modeéle (Tableau 3.7).

De maniére a introduire un colt a la dispersion, jai considéré que les individus errants
pouvaient se perdre en mer et mourir avant d’effectuer leur migration de montaison. Pour
cela, j'ai introduit « un bassin versant virtuel mortel » dans I’environnement auquel j’ai
attribué le poids w*™"B%" g&fini comme un paramétre du modéle (Tableau 3.7).

Les poids de chaque bassin versant (y compris du bassin versant mortel) sont ensuite
standardisés de facon a ce que leur somme soit égale a 1, fournissant ainsi I’expression de la
probabilité p/

pl = L, (3.25)

WdeathBasin + Z Wik
k=1

et I'expression de la probabilité p®"

de mourir pour les individus errants

deathBasin
w
pideath — . ’ (326)

deathBasin
WEREE LN W
k=1

ou N correspond au nombre de bassins versants disponibles.

Pour finir, le choix d’un bassin versant par un individu errant correspond simplement a un
tirage dans une distribution multinomiale. Les individus errants effectuent alors leur
migration de montaison dans le bassin versant sélectionné.

65



Chapitre Ill : Construction d’un modeéle pour étudier le repositionnement

3.6.2.3 La phase d’installation

Cette phase de la dispersion n’est pas explicitement modélisée mais dépend des
processus de survie en riviere et de reproduction. En effet, les individus entrent dans le
bassin versant qu’ils ont précédemment choisi, y survivent si les conditions sont favorables
et se reproduisent si les conditions nécessaires sont réunies (i.e. présence d’autres géniteurs
et température favorable a la reproduction). Le succes de l'installation ne peut pas étre
évalué directement étant donné la durée des cycles de vie généralement longue des
migrateurs amphihalins. 1l faut effectivement attendre de voir si des individus issus du
recrutement de la reproduction d’individus errants reviennent se reproduire sur leur lieu de
naissance et contribuent a l'installation durable d’une population.

Tableau 3.7 Description des parameétres du processus de dispersion et migration de montaison du
modele GR3D.

Nom du paramétre Description

Age (s) d’un individu lorsqu’il effectue une migration de montaison dans un
bassin versant (an)

Saison (s) lors de laquelle un individu effectue une migration de montaison

dans un bassin versant

Phom Probabilité de réaliser du homing natal

Parametres de la fonction logit utilisés pour déterminer le poids des bassins
versants accessibles pour un individu errant

upMigAge

upMigSeason

Oconsty Qdisty ATL, Asurf

Dj—birthBasin » Oj-birthBasins . . . .
Moyennes et écarts types utilisés pour centrer-réduire les variables intégrées

TL, or, surf , our dans la fonction logit

\ydeathBasin Poids du bassin versant mortel utilisé pour introduire une mortalité des
individus errants

Le processus de dispersion du modele GR3D est donc modélisé en trois phases comme
un processus de dispersion classique. Peu d’informations sont disponibles dans la littérature
concernant la dispersion des poissons migrateurs amphihalins et jai donc formulé des
hypothéses pour définir I'attractivité et I’accessibilité d’un bassin versant. L'absence de
connaissance sur le comportement des individus en mer constitue également une contrainte
importante en termes de paramétrisation de ce processus. Ce dernier permet cependant de
tester plusieurs hypotheses concernant le comportement de dispersion des individus errants
et sa paramétrisation peut également étre modifiée en fonction des espéces considérées.
Dans la partie suivante, je discute les choix conceptuels et théoriques qui ont été nécessaires
pour représenter le processus de dispersion du modéle GR3D.
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3.6.3 Discussion sur la modélisation du processus de dispersion et de migration de
montaison de GR3D

3.6.3.1 Accessibilité et attractivité d’un bassin versant

Le processus de dispersion du modele GR3D prend en compte a la fois la structure de
I’environnement et les capacités de dispersion des individus. J'ai défini de fagcon générique
I'accessibilité d’un bassin versant comme une composante dépendant a la fois d'une
distance a parcourir et de la taille d’'un individu (considéré comme un proxy de sa capacité
de nage). La distance de dispersion a déja été reconnue comme un facteur important dans la
modélisation des processus de dispersion avec généralement plus de facilités pour les
individus a atteindre des zones proches de leur position (Chesson and Lee, 2005; Slone,
2011; Bocedi et al.,, 2012). Par ailleurs, la taille des individus a également été reconnue
comme étroitement liée a leur potentiel de dispersion avec des capacités de dispersion
phénotype-dépendantes et des impacts potentiels importants sur la modification de I'aire de
distribution des especes (McCauley and Mabry, 2011). De plus, intégrer I'effet de la taille
dans ce processus de dispersion semble particulierement pertinent dans un contexte de
changement climatique ou la diminution de la taille des individus et ses conséquences sur le
potentiel de dispersion des espéces (et d’autres traits de vie) ont été identifiées comme une
réponse majeure des individus au changement climatique (Gardner et al., 2011b; Sheridan
and Bickford, 2011). Le processus de dispersion de GR3D prend également en compte
I'attractivité d’un bassin versant considérée comme une fonction de sa surface, elle-méme
considérée comme un proxy de son débit. Le débit d’une riviere peut effectivement étre un
vecteur de facteurs attractifs pour les poissons migrateurs amphihalins comme c’est le cas
chez la lamproie marine avec la reconnaissance de phéromones larvaires (Vrieze and
Sorensen, 2001), ou encore chez les saumons capables de reconnaitre I'odeur naturelle de
leurs riviéres d’origine (Barinaga, 1999).

Les choix de modélisation que j’ai réalisés se basent donc sur des hypothéses
biologiques. Cependant, il est parfaitement possible d’imaginer I'influence d’autres facteurs
sur |"attractivité ou I'accessibilité d’un bassin versant. En ce sens, la fonction utilisée dans ce
processus de dispersion a été construite de maniére a pouvoir intégrer facilement I'effet
éventuel d’autres facteurs sur la dispersion d’une espéce.

3.6.3.2 La phase de mouvement du processus de dispersion: autres possibilités de
modélisation envisagées

Dans la version actuelle de la phase de mouvement du processus de dispersion de
GR3D (cf. § 3.6.2.2), le choix du bassin versant de reproduction d’un individu se fait en
standardisant les poids de chaque bassin versant (y compris du bassin versant mortel), puis
en effectuant un tirage dans une distribution multinomiale. Cette phase du processus de
dispersion a néanmoins fait I'objet de réflexions théoriques et d’autres choix de
modélisation ont été envisagés. J'en présente ici deux et discute pourquoi ils n’ont pas été
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retenus. Je considére ici le cas d’un individu errant i ayant la possibilité soit de venir se
reproduire dans N bassins versants accessibles (dont les poids sont fixés préalablement par
la fonction du processus de dispersion, Eq. (3.24)), soit de se « perdre » et donc de mourir.

La premiéere regle de décision envisagée pour choisir le bassin versant de reproduction
était de considérer qu’un individu essayait de rentrer dans le premier bassin versant
accessible de sa liste (BV1 avec un poids w') avec une probabilité de succés égale a w;. En

cas d’échec, I'individu essayait d'entrer dans un deuxiéme bassin versant accessible (BV2
avec un poids w’) avec une probabilité de succés égale a w’ et ainsi de suite. Cette régle

est illustrée sur la Figure 3.6.

Ind.

1 = p hom p hom

Straying Homing
w 1-w ]
I Entrée dans BV, I I Essai dans BV, I En:::; :'a:: le
: naissance

"
w,  1-w’

1

I Entrée dans BV, || Essai dans BV, |

3 l _ )3
w f 14 i

| Entrée dans BV, II Essai dans BV, I

Figure 3.6 Arbre de décision de la premiére regle de décision envisagée pour le mécanisme de choix
d’un bassin versant de reproduction.

Avec cette régle de décision, la probabilité p) pour un individu i d'entrer dans un basin

versant | s’écrivait
j-1

p/ :WjH(l_Wik)' (3.27)

k=1

et I'expression de la probabilité de mourir était
poeath =ﬁ(1—wﬁ). (3.28)

k=1
Le principal intérét de cette régle de décision était que la probabilité de mourir résultait d'un
calcul et n'était pas fixée a priori. Cependant cette regle nécessite de balayer la liste des
bassins versants dans un certain ordre et cet ordre a une influence énorme sur la probabilité
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d'entrer dans un bassin ou un autre. De plus la probabilité pour un individu d'entrer dans
deux bassins accessibles avec le méme poids n'est pas identique. Ce sont ces considérations
gui ont amené a ne pas retenir cette regle de décision.

La deuxiéme régle de décision envisagée consistait a imaginer qu’un individu puisse
essayer d’entrer dans un bassin versant, échouer et réessayer dans un autre bassin versant.
Le nombre d'essais possible E était alors fixé a priori tout en ne dépassant pas le nombre de
bassins versants disponibles N (i.e. E < N). Une méthode simple pour mettre en ceuvre cette
régle de décision était de décomposer chaque essai en deux étapes avec (1) le choix
aléatoire d'un bassin versant accessible basé sur une distribution uniforme entre 1 et N et
(2) la tentative d'entrer dans le bassin versant sélectionné (avec une probabilité d’entrer
égale au poids du bassin versant sélectionné). Cette regle de décision est illustrée dans la
Figure 3.7 dans un cas de N bassins versants accessibles et deux essais possibles (E = 2).

Ind,
l_phuln/w
_ Straying Homing
L/i' i i\i
/N /N N\N\ Enbtr:;;a::le
1 BV BV --- BV BV rasone
7 N ,
w, 1-w w' 1-w"
| [ entréedansv, || Nouvelessai | | entréedans By, || wouveressai |
. 1 1 1 1
N N \ /N N ™
=i BV, ——— BV, BV, ——— BV,
essai /\ /\ , LN /\
1—w l—n w W) 1-w! l—w A
ﬁm D [ I ]

Figure 3.7 Arbre de décision de la deuxiéme régle de décision envisagée pour le mécanisme de choix
d’un bassin versant de reproduction.

Dans ce cas, I'expression de la probabilité, pij , d’un individu errant i de venir se reproduire

dans un basin versant j s’écrivait

_ E Wl
p‘—z (N ij ) (3.29)

—1

et I'expression de la probabilité de mourir était
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death __

i =

N E

k=1

N*® '
Cette regle de décision présentait deux avantages : (i) la probabilité de mourir n’était pas

(3.30)

fixée a priori mais dépendait de N et de E ; (ii) 'ordre dans lequel les bassins versants étaient
balayés n’avait pas d’importance. Cependant il existait des incohérences dans le
raisonnement qui m’ont conduit a ne pas retenir non plus cette regle de décision.

En effet, avec cette regle de décision, dans certaines conditions, la probabilité de mourir
augmente lorsqu’on ajoute des bassins versants accessibles dans le systeme. Considérons
par exemple un cas tres simple ou il n’y a qu’un seul bassin accessible dans I’environnement

death

(BV1 de poids w). La probabilité de mourir s’écrit alors p;

=1—vvi1. Ainsi, lorsqu’on ajoute
un bassin versant accessible dans le systéme (BV2 de poids w?), que I'on conserve un

nombre d’essais par individu égal a 1 (i.e. E = 1), alors la probabilité de mourir augmente
w’ <W'. Ceci n’est pas acceptable. De plus, le probléme persiste si on maximise la chance

pour un poisson d’entrer dans un bassin versant en lui permettant d’utiliser le nombre
. 05 ,
maximum de tentatives (i.e. E = 2). En effet, si W’ < 2—Wil—(4—4vvil) , alors la probabilité

de mourir augmente. Cette simple démonstration peut étre vérifiée dans d’autres cas ce qui
affaiblit fortement cette régle de décision.

Le mécanisme de choix d’un bassin versant de reproduction dans le modele GR3D a
donc fait I'objet de réflexions préalables théoriques et la solution retenue, sans avoir
I'ambition d’étre la meilleure, semble néanmoins étre la moins mauvaise parmi les
différentes options envisagées.

4 Discussion sur l'applicabilité de la version actuelle du modele
GR3D aux especes thalassotoques

Pour décrire les principes de construction et les processus du modéle GR3D, je me suis
placé dans le cas d’une espéce potamotoque. De plus, les deux cas d’application de cette
thése traitent d’une espece potamotoque. Cependant, j'ai cherché a construire un modéle
générique qui a court terme devra étre appliqué au cas d’une espéce thalassotoque. Par
conséquent, je reviens ici sur I'applicabilité des différents processus au cas d’'une espéce
thalassotoque.

Certains processus tels que les processus de survie, croissance et maturation devraient
pouvoir facilement étre adaptables a une espéce thalassotoque compte tenu de leur relative
simplicité actuelle. Concernant le processus de dispersion, dans le cas d'une espece
thalassotoque, il ne mettra plus en jeu une « dispersion pré-reproduction » des géniteurs
avant d’effectuer leur migration de montaison mais une « dispersion natale » des juvéniles
avant d’effectuer cette méme migration (cf. Figure 3.1). Néanmoins, les enjeux resteront les
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mémes et consisteront a déterminer vers quels bassins versants se dirigeront les juvéniles. Si
la phase d’émigration ne fera plus intervenir une probabilité de homing, elle pourra tout de
méme étre définie par une probabilité d’émigration spécifique, représentant un parametre
du modeéle (i.e. remplagant la probabilité de homing des espéces potamotoques).
Concernant la phase de mouvement et la phase d’installation du processus de dispersion,
elles n'auront pas besoin d’étre modifiées. Ce processus semble donc parfaitement
applicable au cas d’une espece thalassotoque. Une difficulté pourra en revanche intervenir
dans le processus de dévalaison des géniteurs pour déterminer leur zone de reproduction
car j'ai fait le choix de modélisation de ne pas représenter de processus de dispersion
suivant la migration de dévalaison des individus. Or, c’est précisément a ce moment-la
gu’intervient le processus de homing/straying des espéces thalassotoques. Un ajustement
sera donc nécessaire pour prendre en compte ce processus.

Enfin, la principale difficulté concernera probablement le processus de reproduction.
Maintenir une dynamique dépensatoire et un effet de la température sur la mortalité non-
densité-dépendante du recrutement semble pertinent. En revanche, définir la surface d’'une
zone de reproduction en mer et son effet sur la mortalité densité-dépendante du
recrutement et |'effet dépensatoire pourra s’avérer difficile, voire dénué de sens.
L'ajustement de ce processus a une espéce thalassotoque devra donc faire I'objet de
réflexions plus avancées. Une possibilité pourrait étre de considérer la productivité des
zones de vie en mer et de faire intervenir cette productivité sur la mortalité densité-
dépendante du recrutement. Cependant la productivité d’un milieu étant souvent liée a sa
température, cette variable pourrait directement intervenir en tant que telle sur la mortalité
densité-dépendante du recrutement. Les réflexions portant sur la dynamique dépensatoire
en milieu marin devront étre poursuivies.

Le modeéle GR3D est donc un modeéle mécaniste individu-centré intégrant un processus
original de dispersion des poissons migrateurs amphihalins. Ce modéle prend par ailleurs en
compte la dynamique de population globale de ces espéces ainsi que |'effet de la
température directement dans quelques processus clés de leur cycle de vie (croissance,
survie, reproduction). Comme souvent dans les modeles mécanistes, le modele GR3D est un
modele complexe comprenant un grand nombre de parametres. Par conséquent, la phase
de paramétrisation du modeéle va étre délicate et I'existence d’'un nombre important de
parametres incertains justifient la réalisation d’une analyse de sensitivité globale du modéle.
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CHAPITRE IV — PARAMETRISATION ET
SENSIBILITE DU MODELE GR3D POUR LE
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Si la complexité est une caractéristique essentielle des modeles individu-centrés et
peut conduire a des propriétés émergentes’, ces modéles apparaissent souvent
surparamétrés comparativement a des modeéles statistiques beaucoup plus parcimonieux.
Ainsi, dans ce chapitre, il s’agit de présenter une premiere exploration du modéle GR3D qui
vise a en améliorer la connaissance et la maftrise. Dans une premiere partie, je discuterai de
la nécessité de I'exploration des modéles complexes et identifierai les méthodes d’analyse et
d’exploration a disposition. Puis, pour mener |'exploration du modeéle GR3D, je présenterai le
choix d’'une espéce « support », la grande alose, dont I'étude de la dynamique de population
dans le bassin Gironde-Garonne-Dordogne a fait I'objet d’'une publication parue dans I'ICES
journal of marine science (Rougier et al., 2012). Puis, je présenterai le cas d’application choisi
pour réaliser une premiére exploration de GR3D au travers d’une analyse de sensibilité.
Cette exploration ayant également fait 'objet d’'une publication récemment soumise et
acceptée (sous réserve de modifications mineures) dans la revue « Ecological Modelling », la
troisiéme partie de ce chapitre sera structurée autour de cette derniere.

1 L’exploration et 'analyse des modeles complexes

1.1 Pourquoi explorer un modele ?

En 1987, le statisticien anglais Georges Edward Pelham Box déclarait « Essentially, all
models are wrong, but some are useful » (Box and Draper, 1987). Cette citation devenue
célébre rappelle qu’en modélisation, I'un des premiers principes est de ne jamais oublier
gu’un modele, aussi complexe soit-il, sera toujours faux. Un modele ne reste en effet qu’une
tentative de représentation d’un systéme réel, ou encore une approximation de la réalité.
Dans sa deuxieme partie, cette citation insiste cependant sur le fait que les modéles peuvent
étre des outils utiles, soit au progrés de la connaissance, soit pour orienter et recommander
des actions comme la définition de mesures de gestion. Pour apprécier I'utilité de son
modele, un modélisateur doit avant tout I'explorer et apprendre a le connaitre pour pouvoir
ensuite 'employer avec vigilance et précaution, en ayant conscience de ses faiblesses et de
ses limites. L'exploration d’'un modeéle peut consister a vérifier qu’un modeéle reproduit
« correctement » une vision de la réalité, a chercher quelles combinaisons de valeurs de
parameétres permettent de reproduire au mieux cette réalité ou enfin a identifier les facteurs
les plus influents sur une variable de sortie du modéle. C’'est une étape indispensable afin de
pouvoir en valider qualitativement les résultats, inférer de nouvelles connaissances ou
évaluer I'impact précis d’une action sur le systeme

Dans des domaines tels que la biologie, I'écologie ou encore I'halieutique, les modeles
développés constituent des outils importants d’aide a la décision et représentent des
systemes parfois tres complexes. Dans son modele, un modélisateur introduit souvent une

3 Une propriété émergente est une propriété d’un systéme non directement déductible des propriétés de ses
parties isolées (Coquillard and Hill, 1996 ; Frontier et al. 2004).
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synthése de connaissances fines des processus en jeu, en couplant des ensembles de sous-
modeéles représentant des processus plus ou moins bien étudiés et dont le degré de
connaissance des parametres varie fortement. Par ailleurs, ces assemblages peuvent couvrir
des niveaux d’organisation du vivant différents, des échelles spatio-temporelles variées et
des informations hétérogenes. Ainsi, des incertitudes peuvent se retrouver a plusieurs
niveaux : dans la structure du modele (échelle, chronologie...), dans les processus (par
exemple un manque de connaissance dans la biologie...), dans la valeur des parametres
(erreurs d’estimation, d’observation...) et dans les variables d’entrée (initiales, forgantes...)
(Faivre et al., 2013). Au final, les modeéles développés peuvent étre assimilés a une boite
noire pouvant associer des entrées et des sorties sans qu’il soit possible de s’en faire une
représentation globale.

Il existe une grande diversité de modéles mais tous sont composés des quatre mémes
éléments : des variables d’entrée, des variables de sortie, des valeurs de parameétres et des
équations (Makowski, 2013). Ainsi, si I'on pose X le vecteur incluant I'ensemble des k
facteurs (parameétres et variables d’entrée) incertains d’un modele, X=(X1, ....,xx), et G(X) le
vecteur des variables de sortie du modéle obtenu pour une valeur de x donnée, explorer le
modéle consiste a étudier le comportement de G en fonction de X. N'importe quel modéle
peut donc en théorie étre étudié de facon mathématique (table de variation, points
singuliers, optimum, etc.). Cependant, la complexité des modeéles rend trés souvent difficile
voire impossible leurs explorations analytiques du fait d’'une absence de compétences du
modélisateur ou d’une absence d’outils mathématique a disposition (Ginot et al., 2006). Le
seul moyen d’appréhender les propriétés mathématiques de tels modeles, notamment leurs
sensibilité et incertitude, est de procéder a une exploration numérique par simulations.
Plusieurs méthodes statistiques a disposition des utilisateurs existent (cf. les ouvrages de
Kleijnen (1987), Banks (1998), Saltelli et al. (2000) et Santner et al. (2003)). Parmi celles-ci,
les méthodes d’analyse d’incertitude et de sensibilité sont reconnues comme des outils
puissants pour décrire 'incertitude dans les sorties d’'un modeéle et hiérarchiser I'importance
des différents éléments incertains (Makowski, 2013). Elles permettent de répondre a des
guestions différentes et complémentaires de facon a appréhender un modéle complexe
dans sa globalité. Ces méthodes ont récemment fait I'objet d’'une synthese (Faivre et al.,
2013) publiée par des chercheurs du réseau MEXICO® (pour Méthodes d’EXploration
Informatique de modeéles Complexes; http ://reseau-mexico.fr/). En quelques mots,
I'analyse d’incertitude est décrite comme une méthode permettant d’évaluer le niveau
d’incertitude des sorties du modele (G(X)) induite par lincertitude des variables et
parameétres d’entrée incertains (x) (Monod et al., 2006). Elle fournit donc au modélisateur
des informations sur lincertitude associée aux prédictions de son modele. Dans le cas du
modéle GR3D qui est encore un modele inexploré, le premier cas d’exploration (cf. § 3)
porte sur un cas d’étude virtuel. Par conséquent, j'ai choisi de réserver I'analyse

* Réseau francais scientifique pluri-organisme (INRA, Ifremer, Irstea, Cirad, Université du littoral) créé en 2006
et ayant pour objectif d’apporter des réponses et des régles d’analyse aux biologistes-modélisateurs pour les
guider dans une exploration raisonnée du comportement de leurs modéles
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d’incertitude a des cas d’études ultérieurs plus concrets et je privilégie dans ce travail
I'analyse de sensibilité du modéle GR3D. Je présenterai les principes de base d’une analyse
de sensibilité dans la partie suivante.

1.2 Principes de base de I’analyse de sensibilité

Une analyse de sensibilité a pour but de mesurer la facon dont une sortie de modele
réagit aux variations de valeurs des parametres et variables d’entrée. |l s’agit d’'une méthode
importante pour le contréle de la qualité d’un modeéle donné, ainsi que d’un outil puissant
pour contréler la robustesse et la fiabilité de son analyse (Saltelli, 2000). En d’autres termes,
elle permet au modélisateur d’identifier les paramétres et les variables d’entrée (X, ....,xk)
qui ont une forte influence sur les sorties du modéle et, inversement. Les résultats d’une
analyse de sensibilité peuvent ainsi aider le modélisateur a identifier les facteurs qu’il serait
utile de connaitre de maniére plus précise (Makowski, 2013). Pour cela, une exploration
numérique par simulation est trés souvent privilégiée. Les facteurs influant les sorties du
modele peuvent étre échantillonnés soit de facon aléatoire, soit de facon déterministe, mais
dans tous les cas, les sorties du modele font ensuite I'objet d’une analyse statistique.

1.2.1 Analyse de sensibilité locale versus globale

Tous les auteurs s’accordent sur le fait que la sensibilité d’un modeéle est un concept
simple qui reste néanmoins difficile a traiter (Ginot et al., 2006; Faivre et al., 2013). En effet,
pour la plupart des modeéles, et plus particulierement pour ceux qui ne sont pas linéaires, la
sensibilité de la sortie d’'un modéle a un parameétre donné peut dépendre de la valeur de ce
parameétre, de la valeur des autres parametres, du temps et de la sortie méme du modele
considérée.

Les méthodes d’analyse de sensibilité dite locale sont utiles pour comprendre le
fonctionnement d’un modeéle « autour » de certaines valeurs de parametres et variables
d’entrée mais ne permettent pas d’étudier les effets de facteurs incertains lorsque ces
facteurs peuvent varier sur un domaine d’incertitude important (Makowski, 2013). Bien que
de nombreux modélisateurs restent satisfaits d’analyses de sensibilité locale de type « un
facteur a la fois » (ou OAT « One factor At a Time ») (Brooks et al., 2001; Esprey et al., 2004),
et que cette méthode d’analyse soit I'une des plus utilisées dans la littérature, elle a
récemment été critiquée par Saltelli & Annoni (2010). Ces auteurs considerent que de telles
analyses de sensibilité ne doivent, en théorie, pas étre utilisées pour juger de la robustesse
et de I'inférence d’un modele tant que sa linéarité et son additivité n’ont pas été mises en
évidence. En effet, en utilisant ce type d’analyse de sensibilité, un modélisateur modifie la
valeur d’un facteur a la fois par rapport a sa valeur nominale et s’intéresse a I'effet de ce
changement sur une sortie du modele. Parallelement, |la valeur des autres parametres
incertains est maintenue a leur valeur nominale ou leur meilleure valeur estimée. Par
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conséquent, un premier inconvénient est que tous les facteurs considérés sont supposés
indépendants les uns des autres. Ce type d’analyse de sensibilité ne permet donc pas de
détecter I'effet éventuel d’interactions entre les différents facteurs sur les sorties du modele
car pour cela il serait nécessaire de modifier simultanément la valeur de plusieurs
parametres. De plus, une analyse de sensibilité de type OAT ne réalise qu’une partie réduite
et non uniforme de I'espace des combinaisons de facteurs possibles. Ainsi, en projetant ces
réalisations dans la distribution réelle des combinaisons de facteurs, Saltelli & Annoni (2010)
ont apporté une preuve géométrique de l'inefficacité de ce type d’analyse de sensibilité
pour explorer un modéle.

Ainsi, un nombre croissant de modélisateurs se tournent vers des méthodes
d’analyse globale qui permettent d’explorer I'ensemble de I'espace des parameétres et de
guantifier les interactions entre les parameétres (Salvador et al., 2001; Fieberg and Jenkins,
2005; Lehuta et al., 2010). Les analyses de sensibilité globales (Saltelli et al., 2000),
désormais bien connues, permettent ainsi de contribuer a la compréhension et a
I’exploration de modeles complexes dans leur globalité. Ces méthodes, en faisant varier
simultanément I'ensemble des parametres incertains, permettent de déterminer les
variables d’entrée du modeéle qui influent le plus sur les sorties du modéle, celles qui nont
pas d’influence et celles qui interagissent au sein du modeéle. L'intérét indéniable est de
permettre a un modélisateur de simplifier son modele, de mieux I'appréhender, voire de le
valider. En outre, certains auteurs soulignent l'intérét de parfois compléter des analyses
globales par des analyses locales qui peuvent fournir des informations complémentaires, en
particulier I’évolution au cours des simulations de la sensibilité d’une sortie de modéle par
rapport a un parametre (Ginot et al., 2006).

1.2.2 Le calcul d’indice de sensibilité

Les analyses de sensibilité globale permettent de calculer des indices de sensibilité
pour plusieurs facteurs incertains relativement a une sortie du modele ; une valeur élevée
d’indice indiquant une forte influence du facteur sur la sortie, et inversement. L'influence
des différents facteurs peut ainsi étre hiérarchisée (Makowski, 2013). Pour les modeles
complexes dans lesquels les facteurs peuvent agir de maniére non indépendante, il est
recommandé d’utiliser des indices de sensibilité basés sur une décomposition de la variance
de la variable de sortie. Deux indices de ce type sont le plus souvent privilégiés : I'indice de
sensibilité principale (Sl ) et I'indice de sensibilité totale (TSI ) (Saltelli et al., 2000; Monod
et al., 2006; Saltelli et al., 2008). IIs sont définis pour une variable de sortie y donnée, par :

:Var[E(ylxi)]’

SI(x) Var(y) (4.1)
TSI (%)= E[Var\grl (X;’)j #i) . (4.2)
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Dans les deux cas, Var(y) mesure la variance totale de la sortie y du modele lorsque tous les
facteurs incertains varient sur leur domaine d’incertitude. L’indice SI mesure I'importance de
la variance de I'espérance de y conditionnellement au facteur X; alors que l'indice TSI
mesure I'espérance de la variance de y sur les facteurs incertains autres que X;. Ce dernier
correspond donc a une mesure de I'effet principal de X; plus I'effet des interactions de ce
facteur avec les autres facteurs incertains. Les deux indices sont compris entre 0 et 1 mais
I'indice TSI est supérieur a I'indice Sl car il inclut I'effet des interactions. Des valeurs d’indice
élevées indiquent en pratique qu’il est nécessaire de réduire l'incertitude du facteur X;
concerné (Makowski, 2013).

1.2.3 Les principales étapes d’une analyse de sensibilité

La réalisation d’'une analyse de sensibilité d’'un modeéle doit avant tout prendre en
compte le temps dont dispose le modélisateur. Ainsi, si la réalisation d’une simulation prend
en moyenne d unités de temps et que le modélisateur dispose d’un budget de D unités de
temps, il ne sera en théorie pas possible de réaliser plus de D/d simulations au cours de
I'analyse. Ceci étant dit, une analyse de sensibilité requiert nécessairement la réalisation des
guatre étapes suivantes :

- (1) la définition des gammes de valeurs possibles (bornes minimales et maximales) ou
des distributions des facteurs incertains,
- (2) lutilisation d’'un plan d’expérimentation (complet versus fractionnaire) pour
générer les valeurs des facteurs incertains qui seront utilisées dans les simulations,
- (3) le choix des variables de sortie a considérer,
- (4) le choix d’'une méthode statistique pour analyser les sorties du modéle et calculer
des indices de sensibilité.
Plusieurs méthodes existent pour la réalisation des étapes 2 et 4 et sont rigoureusement
détaillées dans Faivre et al. (2013). Le choix des méthodes a utiliser dépend principalement
du nombre de simulations a réaliser, du nombre de facteurs incertains et du type de facteurs
incertains (continu ou discret).

Pour mener une premiere analyse de sensibilité globale du modéle GR3D, jai
volontairement défini un cas d’application simplifié afin que les résultats restent accessibles
et compréhensibles. Ce cas d’application met en jeu la dynamique de population d’une
espéce migratrice amphihaline potamotoque, la grande alose. Dans la partie suivante, je
présenterai cette espéece ainsi qu’une étude de sa dynamique de population dans le bassin
Gironde-Garonne-Dordogne dont les résultats ont fourni des éléments pertinents pour
paramétrer le modele GR3D pour cette espéce.
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2 La grande alose comme espéce support du premier cas
d’application

2.1 Présentation de I'espéce

La grande alose Alosa alosa est un poisson téléostéen appartenant au genre Alosa de
la famille des clupéidés (Bagliniére, 2000) dont la biologie, I'écologie et la dynamique de
population sont aujourd’hui bien connues. Comme lillustre la Figure 4.1, cette espéce
migratrice amphihaline potamotoque possede une phase de croissance en mer pélagique a
la suite de laquelle les individus matures sexuellement (géniteurs) effectuent une migration
en riviere (montaison) pour venir frayer, et meurent quasi-systématiquement a la suite de la
reproduction. L'itéroparité est un phénomene rare chez cette espéce (Bagliniere and Elie,
2000).

<
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Figure 4.1 Cycle de vie de la grande alose Alosa alosa.

Plusieurs études (voir par exemple Lambert et al. (2001), Lassalle et al. (2008c)) et
guelques travaux de synthése au sujet de I'écobiologie et de la variabilité des populations
d’aloses (Bagliniere and Elie, 2000; Aprahamian et al., 2002; Bagliniére et al., 2003) ont mis
en évidence la présence d’une variabilité inter et intra-populationnelle chez cette espece
notamment sur des traits d’histoire de vie tels que I'age et la taille a maturité. De plus, au
sein de 'unité de recherche « Ecosystemes Aquatiques et Changements Globaux » d’Irstea
Bordeaux, cette espece a historiquement fait I'objet de plusieurs travaux de recherches. Un
travail de thése (Lochet, 2006) a ainsi permis d’améliorer les connaissances concernant les
jeunes stades de vie de grande alose et le timing de dévalaison des juvéniles en utilisant des
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approches d’analyse microchimique rétrospectives (Lochet et al., 2008; Lochet et al., 2009).
Sur les mémes stades de vie, des travaux expérimentaux ont permis d’apporter des
informations sur la sensibilité a la température des ceufs et larves de grande alose en termes
de survie (Charles and Jatteau, 2010). Une étude actuellement en cours basée sur |'étude de
la microchimie des otolithes et menée sur plusieurs populations de grande alose de la fagade
atlantique devrait fournir des informations précieuses concernant le homing de cette espéce
et compléter ainsi des travaux précédemment menés a I’échelle du bassin Gironde-Garonne-
Dordogne (Tomas et al., 2005). Un travail de thése avait déja eu pour objet la modélisation
de la dynamique de la population présente dans ce méme bassin versant (Martin
Vandembulcke, 1999). Des modeéles empiriques de distribution d’espéces ont également
permis de disposer de la distribution de cette espéce en 1900 et en 2000 et de projeter sa
distribution potentielle en 2100 selon différents scénarios climatiques (Lassalle, 2008)
permettant ainsi d’envisager des comparaisons entre des résultats issus de ces modeles
empiriques et des résultats provenant du modele GR3D (cf. Chapitre V).

La grande alose est donc une espece bien étudiée pour laquelle il semble possible de
paramétrer convenablement le modele GR3D. De plus, dans le bassin de la Gironde, cette
espéce fait I'objet de différents suivis depuis plus de 30 ans permettant d’estimer des indices
d’abondance du stock de géniteurs et des juvéniles en estuaire. Ainsi, pour compléter les
connaissances autour de la dynamique de population de cette espéce, j'ai exploité ces
données de maniére a pouvoir estimer des valeurs de coefficient de mortalité et des
parameétres liés au processus de reproduction. Cette étude a fait I'objet d’'une publication
dont I'objectif principal était d’identifier I'origine de I'effondrement de cette population
constaté depuis le début des années 2000.

2.2 L’article sur la dynamique de population de la grande alose dans le
bassin Gironde-Garonne-Dordogne

2.2.1 Lerésumé en frangais

A la fin du vingtieme siécle, la population de grande alose de Gironde était la plus
abondante d’Europe. Cependant, depuis le début des années 2000, les captures ont
fortement diminué au point d'instaurer un moratoire sur la péche en 2008. La détérioration
du statut de ce stock a été confirmée par trois indices d’abondance indépendants :
I'abondance du recrutement, le nombre de géniteurs effectif (i.e. se reproduisant
effectivement) et le nombre de géniteurs potentiel (i.e. nombre de géniteurs effectif
auxqguels sont ajoutés les géniteurs capturés par la pécherie). Trois hypotheses ont été
émises pour expliquer le crash de cette population : (i) un changement environnemental
majeur a I'échelle du bassin versant en eau douce ou en estuaire ; (ii) une augmentation de
la mortalité en mer ou en estuaire ; et (iii) la présence d’un effet Allee dans la dynamique de
cette population. Des changements dans les débits, la température et la qualité de I'eau sur
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la période étudiée n’ont pas pu étre mis en évidence mais une telle origine du crash ne peut
cependant pas étre totalement exclue. Les taux de mortalité instantanés en mer (moyen :
0,7 an’, écart type : 0,1 an*) et en estuaire (moyen : 2,6 an™, écart type : 0,1 an™) n’ont pas
montré de tendance sur la période 1991-2003. Cependant, les mortalités élevées en
estuaires des derniéres années combinées a la présence d’un effet Allee démographique
dans la dynamique de reproduction permettent de fournir une hypothese plausible au crash
de cette population et pourraient empécher la reconstitution du stock actuellement sous
moratoire. Cette conclusion reste cependant hypothétique étant donné qu’il n’a pas été
possible de mettre en évidence des mécanismes densité-dépendants nécessairement
associés a un effet Allee démographique.

2.2.2 L’article au format de la revue ICES journal of marine science
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At the end of the 20th century the allis shad population in the Gironde was the largest in Europe. During the first decade of the 21st
century, catches declined dramatically by two orders of magnitude, and a fishery moratorium was implemented in 2008. This deteri-
oration in the status of the stock was confirmed by three independent assessments (abundance of juveniles and of potential and
effective spawners). Three hypotheses on the cause of the collapse were examined: (i) an environmental change in freshwater
and/or in the estuary; (i) an increase in marine and/or estuarine mortality; and (iii) the presence of an Allee effect. Changes in
flow, temperature, and water quality over the period were inconclusive, but remain a possible causative factor. The instantaneous
rate of marine (mean: 0.7 year_', se. 0.1 year_') and estuarine (mean: 2.6 year_', se. 0.1 year_l) mortalities showed no trend
between 1991 and 2003. Nevertheless, the past high estuarine (fishing) mortalities combined with a demographic Allee effect in
the reproduction dynamics could explain the population collapse and hamper the stock recovery under the moratorium. This con-
clusion is, however, tentative as it was not possible to prove the presence of the density-dependent mechanism associated with the
demographic Allee effect.
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Introduction ‘vulnerable’ by the French committee of the IUCN in 2010

Allis shad (Alosa alosa L.) is an anadromous clupeid spawning in
the higher middle watercourse of rivers. Fish migrate to sea during
their first year, where they grow and return to freshwater to spawn
at between 3 and 6 years for males and approximately a year later
for females (Bagliniere et al., 2003).

Allis shad is included in appendix III of the Bern Convention
(Ministere des affaires étrangeres, 1990) and in Appendix II and
V of the European Community Habitats Fauna and Flora
Directive (CEE, 1992). Allis shad is classified as ‘least concern’ on
the red list of the International Union for the Conservation of
Nature (Freyhof and Kottelat, 2008), but was classified as

(IUCN-France, MNHM, SFI, and ONEMA, 2010). Despite these
protective measures, it appears to have been in serious decline for
a number of years (Limburg and Waldman, 2009). Its distribution
area (originally along the Atlantic coast from Norway to Morocco)
has decreased considerably since the middle of the 20th century
(Figure 1la) because of overfishing, dam construction, water
quality degradation, and deterioration in spawning grounds
(Bagliniere, 2000; De Groot, 2002; Limburg and Waldman, 2009).
Currently, populations of A. alosa exist along the northeastern
Atlantic coasts in some large rivers of France (Loire, Gironde—
Garonne—Dordogne, and Adour) and Portugal (Minho and Lima).

© 2012 International Council for the Exploration of the Sea. Published by Oxford University Press. All rights reserved.
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Figure 1. (a) Historical and current distribution of self-sustaining allis shad populations (G. Lassalle, database established by Irstea for the
European Environment Agency). The rectangle represents the study area developed in b. (b) Downstream part of the Gironde basin.

Throughout its geographical range, allis shad is harvested by
commercial and recreational fisheries in the estuaries and lower
sections of rivers during the reproduction migration from
marine feeding areas to freshwater spawning grounds (Bagliniere
et al., 2003). In France, between 1989 and 1997, allis shad landings
represented 33.1% of the total diadromous fish production, with
an average annual value of €1.3 million (Castelnaud et al.,
2001). In 1997, ~20% of the commercial fishers were recorded
as fishing for allis shad (Castelnaud et al., 2001), but by 2003
Bagliniere et al. (2003) indicated that the economic value of allis
shad had seriously declined as a result of the elimination or
decline of stocks. Today, this species has only local economic
importance.

The biology and ecology of allis shad populations have received
a great deal of attention in the last 30 years (Mennesson-Boisneau
and Boisneau, 1990; Prouzet et al., 1994; Cassou-Leins et al., 2000;
Taverny et al., 2000; Véron et al., 2001; Aprahamian et al., 2002;
Acolas et al., 2004, 2006; Lochet et al., 2009). Nevertheless few
studies have dealt with the population dynamics of this species
(Martin Vandembulcke, 1999; Lambert et al., 2001).

Until the end of the 20th century, the Gironde population
was the largest allis shad population in Europe (Bagliniere,
2000) and was still considered as a reference population
(Martin Vandembulcke, 1999). A dramatic drop in landings led
to the Gironde Basin’s diadromous fish management committee
implementing a total moratorium in 2008. This rapid decline in
shad populations is not an isolated case and has been observed
previously in other river basins (Table 1). The moratorium in
the Gironde provides the opportunity for the stock to recover,
but there is a need to examine the cause(s) of the population
collapse and the formulation of a recovery plan.

In this study, we explore the relationship between stock and re-
cruitment of the Gironde allis shad population. This kind of rela-
tionship has been the subject of many studies and controversies
but still remains critical for setting biological or management

reference points, especially for semelparous species such as many
salmonids (Chaput et al., 1998; Schnute et al., 2000) or allis
shad. In the last decades, several authors have dealt with various
sources of uncertainty and statistical pitfalls that exist in the esti-
mation of the stock-recruitment model parameters (Walters,
1985; Hilborn and Walters, 1992). Research has been notably ham-
pered by temporal autocorrelation in stock—recruitment data
series (Walters, 1990; Korman et al., 1995; Megrey et al., 2005),
measurement errors in both stock and recruitment data (Ludwig
and Walters, 1981; Walters and Ludwig, 1981), or high variability
in spawner—recruit data (Hinrichsen, 2001).

In a stock—recruitment relationship, the Allee effect (Allee,
1931), also known in the fishery literature as the depensation in
fish stock productivity (Hilborn and Walters, 1992; Myers ef al.,
1995; Gascoigne and Lipcius, 2004), can seriously accelerate popu-
lation decline and drive a population to extinction, or at least
heavily hamper its recovery (Walters and Kitchell, 2001). The
Allee effect corresponds to a positive relationship between fitness
and population size or density (Stephens and Sutherland, 1999),
leading to a drop in the productivity when the stock size decreases.
It has been recognized as a key pattern in population dynamics
that may lead to a rapid decline in population abundance
(Courchamp et al, 1999; Stephens and Sutherland, 1999
Walters and Kitchell, 2001; Chen et al., 2002; Gregory et al., 2010).

In this study, we explore three possible, non-exclusive causes
for the collapse in the Gironde allis shad population: (i) an envir-
onmental change which could affect the reproduction success or
the survival of allis shad juveniles; (ii) an increase in mortality
during either the juvenile marine phase or the estuarine adult
phase; or (iii) the presence of an Allee effect in the population dy-
namics. To test our assumptions, we (i) analysed environmental
dataseries to detect whether there had been a regime shift; (ii)
used juvenile and spawner abundance estimates to determine
any trend in mortality rates; and (iii) used the same abundance
estimates to study stock—recruitment relationships.
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Material and methods

Study area

The data used in our study were collected in the Gironde estuary
and in the lower part of the Garonne and Dordogne rivers
(Figure 1b). The Gironde estuary is located in the southwest of
France, it is 75 km in length measured from the sea to the conflu-
ence of the Garonne and the Dordogne rivers, its width varies from
2 km at the confluence of the Garonne and Dordogne to 11 km at
its widest point, and it has a total surface area of 625 km? (mea-
sured at high tide). On the Garonne and on the Dordogne, the
first barrier is at 270 km (Golfech dam) and at 200 km (Tuilieres
dam), from the sea, respectively (Figure 1b). In 1987, fish passes
together with video counting equipment were installed at these
two dams (Travade et al., 1998).

Olney and Hoenig (2001), ASMFC (2007,
2010)

Sabatié and Bagliniére (2001)

Reference(s)
De Groot (2002)

Environmental data

Daily estimates of estuarine water temperature (°C) close to the
Blayais nuclear power plant and flow (m® s ') of the Garonne
(La Réole) and Dordogne (Pessac-sur-Dordogne) (Figure 1b)
were provided by EDF (Electricité De France) and the Port of
Bordeaux, respectively, between 1991 and 2009. Three statistics
were calculated for temperature and flow: (i) the annual mean;
(ii) the summer—autumn mean (between July and December) as
it corresponds to the period of outmigration of the juveniles;
and (iii) the spring mean (between April and June) when the
adults are migrating upriver for spawning. Annual estimates of
water quality [normalized global biological index (IBGN)
AFNOR (1992)] between 1989 and 2007 were provided by the
Adour-Garonne water agency for two allis shad spawning areas
on the Garonne (Lamagistere) and on the Dordogne (Saint
Aignan) (Figure 1b). IBGN is the French standard method used
in applied ecology to determine the biological quality of rivers.
The index ranges between 0 and 20, with a high index value indi-
cating good water quality. The index is based on the presence or
absence of some pollution-sensitive macroinvertebrate taxa.
IBGN was used as a proxy for the status and composition of the
benthic macroinvertebrate community.

Ordinary least squares-based CUSUM tests (Ploberger and
Krimer, 1992) were used to detect the existence of a structural
change in the time-series and F statistics (Andrews, 1993;
Andrews and Ploberger, 1994) to identify the breakpoints in
the time period. The analysis was undertaken using R software
(R Development Core Team, 2011) and functions ‘efp’, ‘Fstats’,
and ‘breakpoints’ of the ‘strucchange’ package (Zeileis et al.,
2002, 2003).

recovery (depending on the

Absence of recovery or slow
basin)

Current situation

Disappearance
Disappearance

since the 1980s including
a moratorium (Maryland
waters in 1980; Virginia’s
rivers and the Virginia
portion of Chesapeake

Multiple management plans
Bay in 1994)

Management plan

N
No

degradation, dams, and other

environmental changes
impediments)

Loss of spawning and nursery
habitat (water quality

Biotic and abiotic
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Causes of decline mentioned
Destruction of spawning habitat

Aquatic pollution
Hydroelectric impoundments

Industrial installations
Excessive predation

Overfishing
Overfishing

Stock-recruitment data

Juvenile abundance estimate (recruitment)

The size of the juvenile population was estimated from trawl
surveys carried out between 1991 and 2008 (Pronier and
Rochard, 1998; Girardin and Castelnaud, 2010). The survey con-

Atlantic coast of both the USA and

Table 1. Three examples of shad population decline.

=
5 g g ,‘; sisted of four transects in the upper and middle estuary. Each tran-
g g 2 K sect consisted of three stations sampled on a monthly basis, one
S = & station close to each bank and one in the median axis of the
estuary. At each station, one sample was taken at the surface and

& one on the bed of the estuary. Surface hauls were carried out

S S £ using two 4.0 X 1.0 m rectangular frame subconical nets, fitted

g = < 3 on both sides of the boat. The subconical nets had a stretched
g 2 3 g s mesh of 18 mm in the main section and 1 mm in the terminal
&= < < section. A dragnet with a 2.0 x 1.2 m frame was used for the
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benthic haul. The frame was kept 0.2 m off the bed by runners. The
net meshes were identical to those used at the surface. Fish caught
were preserved in buffered formalin before being identified and
counted in the laboratory (Pronier and Rochard, 1998).

Juvenile density at each station was estimated monthly from the
filtered volume calculated using a flowmeter placed at the entrance
of each net. The estimate of the size of the juvenile population in
the whole estuary was calculated according to Lambert et al.
(2001), for each month. The first juveniles enter the estuary in
July, stay no more than 2 weeks, and no juveniles remain more
than 1 year in freshwater (Lochet et al., 2008). Hence for each
cohort y (e.g. recruited in year y), the estimate of abundance, R
(y), was calculated as the sum of the abundance data between
July of year y and June of year y + 1.

Adult abundance estimates (stock)

Annual estimate of potential spawners N, (y), corresponding to
the total number of allis shad that enter in the estuary for a repro-
duction migration (natural mortality is assumed to be insignifi-
cant compared with fishing mortality during the migration), was
calculated as

Np(y) = Ny + C(») 1)

where C (y) is an estimate of the number of adult allis shad caught
and N, (y) an estimate of the number of effective spawners.

The catch C (y) was estimated by annual surveys of the fishery
undertaken by the French National Research Institute of Science
and Technology for Environment and Agriculture (Irstea) until
the implementation of the moratorium in 2008 (Chanseau et al.,
2005; Beaulaton, 2008). N, (y) was estimated from video counts
of fish migrating through Golfech and Tuilieres fish passes, and
counts on spawning areas located downstream of these obstacles
which were provided by the MIGADO association (Chanseau
et al., 2005).

Population dynamics

Simplified age structure

We developed a three-stage model based on the abundance esti-
mates of shad juveniles in the estuary, of potential spawners, and
of effective spawners, At u, Atya,, and At,,,, representing the dur-
ation of the juvenile catadromous migration, the duration of the
shads’ marine phase, and the duration of the anadromous migra-
tion of the adults, respectively.

Since Lambert et al. (2001) showed that >75% of adult allis
shad found in the Gironde estuary were 5 years old [confirming
the results of previous studies (Douchement, 1981; Taverny,
1991)], a single age at reproduction of 5 years was adopted.
Following Lochet et al. (2008), we assumed an average age of juve-
niles in the estuary (at the end of the catadromous migration) of 4
months (At,,, = 0.33 year). The reproduction anadromous migra-
tion (from the estuary to the spawning areas) lasts on average 4
months (Lochet, 2006). Hence, we fixed At,,, to 0.33 year. The
average marine phase was thus 4 years and 4 months (At,,,, =
4.33 years) to be consistent with a 5-year lifespan.

Mortality

The annual mortality Z,,,, (y) affecting a cohort born in year y
during the marine phase (and assumed to be constant throughout
this phase) was calculated from the abundance of juveniles R (y)
and of potential spawners N, (y + At,,,,) (corresponding to the
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potential spawners issued from the cohort recruited in year y):

Zynar(y) = —In[Nyp(y + Atyyor)/R()/ Atyar (2)

The estuarine mortality Z,, (y) for a cohort born in year y corre-
sponds to the mortality during the estuarine anadromous migra-
tion. It was calculated using the abundance of potential
spawners N, (y + At,,,,) and effective spawners N.(y + At,qr +
Aty

Zm(}’) — _ln[Nr(y + Atyar + Arnlm)/Np(}' + Atnmr]/Atmm (3)

Zar (y) and Z,, (y) were calculated for each cohort from 1991 to
2003. Average values Zmar and Z,; were then used to calculate the
theoretical number of potential (ﬁp(y + Atyar)) and effective
spawners (No(y + Aty + Atyna)) produced by a given number
of juveniles (replacement lines of potential and effective spawners;
Equation (4) and Equation (5), respectively):

Npy + Atyar) = RQ)e oo (4)
Ne(y + Atyar + Atgya) = R(y)e™ SmorZoar=RlosoLs (5)

The replacement line of effective spawner corresponds to the situ-
ation before the moratorium was implemented, while the replace-
ment line of potential spawner corresponds to the no-harvested
situation.

Reproduction

Three spawner—recruit curves in abundance were tested:
a Ricker model (Ricker, 1954)

Rprea,1(¥) = ey Ne(y)e PN, ©
a Beverton—Holt model (Beverton and Holt, 1957)

aN,(y)

—, 7
B, + Ne(y) @

Rpred () =

and a modified Beverton—Holt model allowing for an Allee effect
(Myers et al., 1995; Liermann and Hilborn, 1997)

a;No(y)*

_ 8
B!+ N.(y? ®

Rprcd.}(}’) =

In the Ricker expression [Equation (6)], the parameter «; is the
slope at the origin, while 1/, represents the maximum recruit-
ment level. In the two Beverton—Holt models [Equations (7)
and (8)], the parameters @, and a; are the asymptote that recruit-
ment approaches at high spawner levels, and the parameters 3,
and f3; are the level of spawners that produce half of the asymptot-
ic recruitments. In the modified Beverton—Holt model [Equation
(8)], d is the Allee effect parameter. For d = 1, the model displays
the normal Beverton—Holt spawner-recruit relationship. A
reduced rate of recruitment at low spawner levels, or demographic
Allee effect, occurs for d > 1. This depensation parameter d has no
straightforward biological interpretation and is not a particularly
good measure of the intensity of depensation (Liermann and
Hilborn, 1997).

The parameters for the stock recruitment relationship were
estimated using the maximum likelihood assuming a lognormal
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distribution of recruitment around the mean R4 (the recruit-
ment predictions for the corresponding model). When assum-
ing a lognormal distribution of recruitment, maximizing the
log-likelihood function is equivalent to minimizing:

Li0) = Y _[In(R prea () + A) — In(RGY)T, ©9)
=

with L, the function to be minimized for the model k, 6, the
unknown parameters of model k (k= 1, 2, and 3 for Ricker,
Beverton—Holt, and modified Beverton—Holt models, respective-
ly), and A, a constant that was required to avoid convergence pro-
blems, fixed to 2.9 x 10" (around half of the observed minimum
recruitment value). The minimization was carried out using the
‘optim’ function provided by R software (R Development Core
Team, 2011).

The lognormality of process errors has been justified on theor-
etical grounds (Peterman, 1981; Hilborn and Walters, 1992;
Shelton, 1992) and has been shown to be consistent with observed
data for salmonids (Bradford, 1995). We deliberately ignored
interannual dependence in random noise to simplify the
problem formulation (graphical analysis of the model residuals
and the first-order autocorrelation coefficient estimation were
carried out to check this assumption). The correlation between
model residuals and environmental dataseries was checked using
Spearman correlation tests.

Standard errors and subsequent confidence intervals were esti-
mated by inverting the Hessian matrix at the optimum.

To compare the model performances, we used the Akaike
Information Criterion with small sample bias adjustment (AIC.)
(Burnham and Anderson, 2002) which is more appropriate for
small datasets than the traditional Akaike Information Criterion
(Akaike, 1981).

Results

Environmental data

Despite interannual fluctuations, flow and temperature between
1991 and 2009 did not show any significant regime shift during
the period either for the annual statistic (Figure 2a and b,
Table 2) or for the spring and summer—autumn statistics
(Table 2). In contrast, ordinary least squares-based CUSUM tests
were significant for the IBGN at the two spawning sites, with a
structural change in 1995 and 1998 for Lamagistere and Saint
Aignan, respectively (Table 2), showing an improvement of
water quality for the two sites until 1995 and 1998 and then stabil-
ization (Figure 2c).

Abundance estimates

There was a strong decline in juvenile abundance during the
period analysed, with particularly low levels of recruitment (R)
from 2003 onward (Figure 3, Table 3). Estimates of both potential
spawners (N,) and effective spawners (N,) showed a similar
decline of >98% when compared with the middle of the 1990s
(Figure 3, Table 3).

Mortality

Estimated marine and estuarine mortality rates [mean values:
Zopars 0.7 year ' (se. 0.1) and Zu, 2.6 year ' (s.e. 0.1)]
(Figure 4, Table 4) have shown interannual fluctuations, but no
trend was detected during the period analysed (cohort 1991—
2003). These average values were used to provide an indicative

Chapitre 1V : Paramétrisation et sensibilité du modéle GR3D

T. Rougier et al.

Temperature (°C)
o>
?

12-
U T I U G BTl )
N D H A N D P &
N '@'99’99'\'\,'196'»’1«&'19&
Year
B 1000
- —e— Garonne
" 800 -®- Dordogne
“e 600
3 400 p )
E LE S
'Tg'ZOO—. o ey mw - gy

0‘[\1 UL LU USRI U L
FSELELELLSFLES S
Year
c .
20 | —e— Lamagistére (Garonne)

-®- Saint Aignan (Dordogne
2 15 ignan (( og }
g
> 10
Q
o 5+
0_.

Figure 2. (a) Trend in the mean annual estuarine temperature,
1991-2009. (b) Trend in the mean annual flow in the Garonne and
Dordogne, 1991-2009. (C) Trend in the IBGN index (normalized
global biological index) at Lamagistére (Garonne) and Saint Aignan
(Dordogne) spawning areas, 1991-2007.

Table 2. P-values of ordinary least squares-based CUSUM tests for
environmental data for the period between 1991 and 2009.

Spring
Annual mean mean Summer -
(January- (April - autumn mean
December) June) (July-December)
Temperature 0.184 0.197 0.633
Garonne Flow 0.165 0.901 0.115
Dordogne Flow 0.135 0.768 0.0830

IBGN Lamagistere  0.00438* (1995) - -
IBGN Saint 0.00410* (1998) - -
Aignan

Significance (a = 0.05) is denoted by an asterisk, and the regime shift is
denoted by the year in parentheses.

estimate for the N,, (no-harvested situation) and N, (before mora-
torium implementation) replacement line in the stock—recruitment
relationship (Figure 5).

Stock - recruitment

According to the AIC, values, the Ricker model [Equation (6);
AIC. = 194.1], the classic Beverton—Holt model [Equation (7);
AIC.=194.1], and the modified Beverton—Holt model
[Equation (8); AIC. = 194.5] have a very similar performance
(Table 5). However, the classic Beverton—Holt and the Ricker
model were not reliable because of an unlikely high estimate of
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Figure 3. Abundance estimates of juveniles (left y-axis; R) and of
potential and effective spawners (right y-axis; N, and N,
respectively), 1991-2008.

Table 3. Abundance estimates for juveniles (R), and effective (N,)
and potential (N,,) spawners.

Year R (individuals) N, (individuals) N, (individuals)
1991 24 073 958 NA NA
1992 11217 243 NA NA
1993 6728 047 NA NA
1994 34120 025 285 918 650 610
1995 9 900 524 357 441 707 070
1996 5 849 145 369 053 759 858
1997 1235357 236 733 588 586
1998 10 345 208 323 647 594 676
1999 11 559 592 254 022 596 496
2000 5 400 373 170 777 483 092
2001 8 069 673 208 840 539 305
2002 3294 436 163 593 418 306
2003 51297 127 175 377 461
2004 842 125 168 051 398 406
2005 208 224 143 742 282 969
2006 564 378 59 054 133578
2007 169 394 5619 42 862
2008 308 280 6429 6429
16 36,
E 14 - o Zoa s, B e Zey 3.2,§
12 . 5 semt 8y 288
§’A 1o g, o -~ 4 - 2-4§_~
> >
g 08 128
2 04 \ [ os§
g o2 Sz, - 043
00 0.0

r T T
N

\
]
& o T '(g T I« T T T I\ "L |'5
R AT R
Cohort's birth year
Figure 4. Trend in marine (Z,,,, left y-axis) and estuarine mortality
rates (Z,, right y-axis), cohorts 1991-2003.

asymptotic recruitment (Table 5) and a poor fit to the data, leaving
the modified Beverton—Holt model as the one that best described
the population dynamics. Time-series of model residuals do not
exhibit a specific pattern, and first-order autocorrelation of
model residuals were not significant (Pearson r=0.40, p =
0.17). Moreover, no correlations between model residuals and
environmental data series were observed (Spearman p < 0.43,
p > 0.12 for all series).
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Table 4. Estimated instantaneous marine (Z,,,,,) and estuarine
(Z.s;) mortality rates.

Zoe (year™')

Cohort’s birth year Z mar (year ')

1991 0.80 221
1992 0.68 278
1993 0.56 1.86
1994 093 262
1995 0.70 3.7
1996 0.55 289
1997 0.25 285
1998 0.76 332
1999 0.78 264
2000 0.68 207
2001 0.94 2.50
2002 1.00 2.60
2003 0.48 0
12

©

Recruitment - R
(% 10° individuals )
o

w
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Figure 5. Selected stock-recruitment relationship for Gironde allis
shad. The crosses correspond to the observations between 1995 and
2008. The solid curve is the fitted modified Beverton-Holt model
[Equation (8)]. The solid grey line is the replacement line for the
potential spawners (N,,) stock, and the broken grey line is the
replacement line for the effective spawners (N,) stock. In the
no-harvest situation, a stable equilibrium is obtained at an effective
spawners level of 0.31 million individuals (filled circle) and an
unstable equilibrium at 0.17 million individuals (open circle), while
no positive equilibrium point existed when the stock was harvested
between 1995 and 2008.

The asymptotic recruitment (as;) was estimated to be 6.40
[95% confidence interval (CI), 2.27—-18.1] millions of individuals.
Half the asymptotic recruitments occurs with a spawner abun-
dance (B;) of 0.172 (95% CI, 0.145-0.203) million individuals.
The depensation parameter d was estimated at 19.2 (95% CI,
6.77—54.7); as the lower 95% CI was > 1, this suggests the presence
of a demographic Allee effect in the reproduction process
(Figure 5).

The spawner—recruit curve and the two stock replacement lines
(N, and N,) (Figure 5) show that when the stock was harvested in
the estuary, there was no positive equilibrium point. This indicates
that the initial phase of the population decline could be the result
of overexploitation. In the no-harvest situation, a stable equilib-
rium is obtained at an effective spawners level of 0.31 million indi-
viduals and an unstable equilibrium at 0.17 million individuals.
This theoretical approach indicates that in the no-harvest situ-
ation, the viability of the stock is threatened when the effective
number of spawners is <0.17 million.
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Table 5. Results of model parameter estimates and AIC, values for the three tested models.

[ B d
AIC,
Estimate 95% CI Estimate 95% ClI Estimate 95% CI
Modified Beverton—Holt model 640 x 10°  [227-18.1] x 10°  0.172 x 10°  [0.145-0.203] x 10° 192 677-547 1945
Beverton - Holt model 873 x 10° X 6.80 x 10° X - - 194.1
Ricker model 1.28 0.62-2.63 274 x 10°° X - - 194.1

Parameter estimates cannot be directly compared between models since they do not have the same meanings. Note that the « estimate for the Beverton

model and the 1/ estimate for the Ricker model which correspond to the asymptotic recruitment in millions of individuals are unrealistically elevated.
X, the CI could not be estimated because of convergence problems; —, parameter not relevant in the corresponding model.

Discussion

The collapse of the allis shad population in the Gironde basin
appears to be the consequence of high estuarine mortalities (due
to the fishery) in an initial phase, combined with a depensation
effect in the population dynamics that hampers stock recovery.
At the current level of abundance, a self-sustaining population
may not exist for much longer.

The fitting of a stock—recruitment relationship was not
straightforward because of correlations between parameters
which may explain the unreliable results generated using classic
Beverton—Holt and Ricker models. The addition of a fixed A in
Equation (9) was needed to avoid the strong influence of years
with low recruitments on the estimates (since the lognormal
error distribution implies low standard deviations for small pre-
dicted values). Moreover, the juvenile abundance estimate is less
reliable when the population is small, according to scientific
experts (M. Girardin, pers. comm.). Moreover, estimating \ as a
free parameter gives very similar results (not presented here).
Without A, no Allee effect was detected. However, the fits were
graphically very poor (providing a biologically unrealistic high
level of asymptotic recruitment), and the algorithm converged
poorly (Table 5).

Despite difficulties with estimating the stock—recruitment rela-
tionship, ignoring a plausible Allee effect in the stock—recruitment
process would be inconsistent with the precautionary approach to
manage the Gironde basin allis shad. Consequently, awaiting
further studies, the estimated threshold of 0.17 million effective
spawners could be considered as a prerequisite before reopening
the fishery. Nevertheless, given the uncertainty estimations in re-
placement line and in the stock—recruitment relationship, this
threshold should be used with caution.

The collapse in the population was unlikely to have been caused
by a change in marine or estuarine mortalities alone (which were
stable from 1995 to 2008); rather, our results suggest a combin-
ation of a constant high level of mortalities and a depensation
effect as the causes. In the absence of evidence of any anthropogen-
ic mortality at sea, Z,,,,, can be compared with the natural mortal-
ity rates available for other shad species. Brown (1972) estimated
an instantaneous rate of natural mortality of 0.5 year ' for a fresh-
water alewife (Alosa pseudoharengus) population in Lake
Michigan. For eight anadromous populations of the same
species in eastern North America, Gibson and Myers (2003)
used a low value of 0.4 year " in their age-structure model for im-
mature alewife while at sea, which was simply derived from
Hoenig’s (1983) empirical relationship between natural mortality
and longevity. For Alosa fallax, Aprahamian et al. (2010) estimated
sea mortality as 0.67 year . In spite of clear ecological and biome-
trical differences between the species, our value of 0.7 year ' is
consistent and close to these values. In contrast, Martin
Vandembulcke (1999) used a value of 0.35 yeafl in her model

of the Gironde allis shad population. The difference resulted
from an underestimation of the size of the juvenile population
due to an incorrect assumption about the duration of residency
of the juveniles in the estuary. Our method was adjusted following
the study of Lochet et al. (2009) which demonstrated that allis shad
juveniles stay on average only 2 weeks in the estuary, as opposed to
3—6 months assumed by Martin Vandembulcke (1999).

Estuarine natural mortality during the reproduction run is
assumed to be negligible compared with fishing mortality. Z,,,
averaging 2.6 year ' is therefore equivalent to an average exploit-
ation rate of 58%. This value is close to those values reported for
the same population by Martin Vandembulcke (1999) (67%
between 1989 and 1996) and Chanseau et al. (2005) (61%
between 1987 and 2001). These values are clearly associated with
an overexploitation of the stock.

Modelling the population dynamics suggested evidence of
a demographic Allee effect. This effect is associated with an
underlying density-dependent process (Stephens et al.,, 1999).
Among many hypotheses proposed in the literature (Berec et al.,
2007), we suggest three possible explanations for such a density-
dependent effect for the Gironde allis shad population.
According to the low level of the population, a first density-
dependent mechanism could be mate limitation (Gascoigne
et al., 2009) when spawners have difficulties in finding a mate. A
second explanation can be found in the spawning behaviour of
this species. Allis shad spawn at night in a succession of character-
istic behavioural sequences (rapid circular swimming near the
surface) with the emission of a splashing known as the bull phe-
nomenon (Cassou-Leins et al., 2000; Acolas et al., 2004). The
second density-dependent mechanism could therefore be repro-
ductive facilitation problems when individuals are less likely to re-
produce if they do not perceive others reproducing. Finally,
considering the schooling behaviour of juveniles and the resulting
potential for cooperative antipredator behaviour during their
seaward migration, a third possible density-dependent mechanism
could also occur if juvenile mortality increases with decreasing
stock size. It was not possible to prioritize one of these three
mechanisms and we cannot exclude that they act simultaneously,
as suggested by Berec et al. (2007).

Sakuramoto (2005) pointed to the importance of environmen-
tal factors in the explanation of density-dependent mechanisms
commonly associated with stock—recruitment relationships. Our
original hypotheses were that (i) a temperature or flow change,
or a modification of the composition in the benthic macroinverte-
brate community, might have resulted in a decrease in the survival
of allis shad juveniles as the diet of the juveniles consists mainly of
benthic macroinvertebrates such as worms, chironomids, or mol-
luscs (Cassou-Leins, 1981; C. Buard, unpublished data); or (ii) a
change in the flow or temperature of the Garonne or Dordogne
could have impacted on the spawning migration. In relation to
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temperature, laboratory experiments have shown that critical tem-
peratures for juvenile allis shad are occasionally encountered in the
Gironde basin but do not last long enough to have a significant
impact (P. Jatteau, pers. comm.). Moreover, our analysis of river
flow and estuarine temperature did not show any structural
change that might be causing an increase in juvenile mortality,
since 2000. Even if the year 2003 was marked by an exceptionally
hot and dry summer, the normal climatic conditions in the follow-
ing years could not simply explain the trend observed since 2003.
The detected structural change in IBGN at the two spawning areas
seems to reflect an increase in both indices before stabilizing
in 1995 (for Lamagistere) and in 1998 (for Saint Aignan).
However, it is unlikely that these shifts might be causing an in-
crease in juvenile mortality as they indicate an improvement in
water quality and an increase in the species richness of the macro-
invertebrate community.

Despite our analysis of environmental data, it is not possible to
exclude a population collapse due to environmental change. This
is because our environmental data may not be representative of the
entire Gironde basin, and local perturbations may have a signifi-
cant impact on the stock. Also other environmental factors
could explain the population decrease [hypoxia or high and per-
sistent turbidity events in the estuary (Gonzalez-Ortegon et al.,
2010)]. A recent study suggests a functional shift in the estuarine
ecosystem of the Gironde, with a dramatic increase in the presence
of certain marine fish species (notably the meagre Argyrosomus
regius) in the lower estuary (Pasquaud et al., 2012) which could
result in an increase in predation of the shad juveniles.
Predation might also be a factor in freshwater as Syviranta et al.
(2009) have shown that anadromous fish (mainly A. alosa and
the thin-lipped mullet Liza ramada) contributed >50% of the
summer diet of European catfish (Silurus glanis) in the Gironde.

Currently it is not possible to reject the hypothesis that envir-
onmental or ecosystem change is the main factor responsible for
the depensation observed in the reproduction dynamics. The pre-
cautionary approach leads us to consider the existence of a demo-
graphic Allee effect in the population dynamics of the Gironde allis
shad, possibly in synergy with an environmental change. The Allee
effect implies that the population is doomed, given its current
abundance, unless the environment changes in a favourable way.
Artificial restocking at a high (and probably unfeasible) level
might be a way to support recovery of this stock. Allis shads
from neighbouring watersheds (Adour or Charente) may also con-
tribute to the recovery of the stock by colonizing the Gironde basin
(natural restocking).

As there was no positive equilibrium point in the population
dynamics until the implementation of the moratorium, we con-
clude that the high estuarine mortality together with a demo-
graphic Allee effect caused the Gironde allis shad population to
collapse. However, this population has existed for centuries and
has been harvested at high exploitation levels since the middle of
the 20th century. Considering the population dynamics over the
last 15 years, the Gironde allis shad population should never
have existed. A regime shift therefore should have occurred at
the beginning of the 1990s which probably affected the reproduc-
tion process as recruitment levels seem to be higher before that
time (Table 3). This putative regime shift could have resulted in
a decrease in the allis shad fecundity or a decrease of the basin’s
carrying capacity due to a functional change in the ecosystem.
We cannot exclude the possibility that the establishment of fish
passes on the Garonne and Dordogne dams at the end of the
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1980s had influenced the dynamics through a stronger Allee
effect. More precisely, establishment of fish passes at the end of
the 1980s may have increased the surface of available spawning
grounds. The density of allis shad may consequently have
decreased in each spawning area (‘dilution” of mature fish), and
thus decreased the mating probabilities.

Currently, population levels are still very low, and the imple-
mentation of the moratorium in 2008 was essential to reduce an-
thropogenic mortality. A critical size of ~0.17 million effective
spawners should be a prerequisite before reopening the fishery.
An age-structure model could give more reliable estimates of
thresholds, as would incorporating environmental data in the
model (Aprahamian et al., 2010). However, despite the uncertain-
ties around the estimated threshold, it would be unwise to ignore it
(Brook et al., 2011). If a demographic Allee effect conclusion is
correct, the Gironde allis shad population is in critical danger of
extinction, and management measures may not be sufficient
(Walters and Kitchell, 2001).

Under the current circumstances, the allis shad population
must be supported to ensure the return of the stock to acceptable
levels. Extrapolating from the case for the American shad in
Chesapeake Bay, the recovery of the populations may take
decades. The essential decision to introduce a fishing moratorium
should be only the first step in the management of the population.
The moratorium should be maintained for at least one generation
(4-6 years), with ongoing research to confirm precisely the
reasons for the collapse of the allis shad population in the
Gironde. According to the tenuous population dynamics at low
abundance highlighted in this work and to the documented
range contraction of this species (Bagliniere et al., 2003), the
‘least concern’ status (Freyhof and Kottelat, 2008) for allis shad
should be revaluated.
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2.2.3 Utilisation de l'étude menée sur la Gironde pour la paramétrisation du
modele GR3D

Pour aborder la problématique de I'origine du crash de la population de grande alose
du bassin Gironde-Garonne-Dordogne, il a été nécessaire de modéliser I'’ensemble du cycle
de vie de cette population. Les résultats de ce travail permettent d’obtenir des valeurs
cohérentes de plusieurs parametres que j’ai utilisées pour paramétrer la dynamique de
population de la grande alose dans GR3D. Je retiendrai notamment les valeurs des différents
taux instantanés de mortalité (en mer et en estuaire, avec ou sans exploitation par péche)
ainsi que les parametres estimés de la relation stock-recrutement dépensatoire de la
population de grande alose de Gironde.

En effet, GR3D englobe potentiellement la dynamique de plusieurs populations variant
en fonction de la surface et de la température des bassins versants considérés (cf. Chapitre
I, § 3.1). Ainsi, de facon a mieux appréhender I'effet de ces facteurs dans la dynamique de
population de la grande alose, des études similaires a celle réalisée dans le bassin Gironde-
Garonne-Dordogne menées sur d’autres populations auraient été nécessaires. Or, il semble
gu’aucun bassin versant ne dispose de séries de données suffisamment longues et
complétes pour I'étude de la dynamique de population de cette espéce. Par conséquent, j’ai
extrapolé les résultats de mon étude pour paramétrer une partie de la dynamique de
population de la grande alose dans le modéle GR3D. Plus particulierement, les résultats
concernant le processus de reproduction ont servi a réaliser une « offline calibration » du
processus de reproduction de GR3D.

2.2.4 La paramétrisation du processus de reproduction de GR3D a partir de la
dynamique observée en Gironde-Garonne-Dordogne

Pour réaliser I'’étude de la dynamique du processus de reproduction de la grande alose
dans le bassin Gironde-Garonne-Dordogne, j'ai utilisé une forme de relation Stock-
Recrutement (S-R) dépensatoire classique (Hilborn and Walters, 1992; Myers et al., 1995)
dont I’équation, déja évoquée dans le chapitre lll (cf. Equation (3.7)), s’écrit

d
R=_4° (4.3)
B +S
et j’ai ainsi obtenu une estimation par ajustement des parametres ay, f1 et d.
La relation S-R dépensatoire que j’'ai intégré dans le modéele GR3D n’a donc pas été utilisée
dans cette étude. En effet, les réflexions sur la modélisation de ce processus dans le modeéle
GR3D était alors en cours de développement et la relation S-R finale implémentée dans
GR3D n’était pas encore définie.
De maniere a se servir de cette étude pour paramétrer la relation S-R de GR3D, j'ai dans un
premier temps cherché la courbe S-R sans dépensation étant toujours supérieure a la courbe
S-R dépensatoire définie pour la Gironde et ayant la méme asymptote (i.e. la méme valeur
de parameétre a). L'équation de cette courbe s’écrit donc
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S
B, +S
Cette courbe ne peut exister que si on la contraint jusqu’a un certain niveau de stock

(4.4)

(nommé S) ou les deux courbes se coupent et ou la courbe sans dépensation devient
nécessairement inférieure a la courbe avec dépensation (i.e. passe sous la courbe
dépensatoire). Les deux courbes étant égales en S’ il est possible, en fixant la valeur de ce
paramétre, d’obtenir une estimation du paramétre /5, avec

B
B=gT (4.5)

Pour la Gironde, j'ai défini S” comme le niveau de stock permettant de produire environ 95%
de la valeur du recrutement asymptotique, soit une valeur approximative de S fixée
a 190 000, et j’ai ainsi obtenu une valeur de 28108 pour f,.

En faisant le paralléle avec la relation S-R du modéle GR3D (i.e. lien entre les paramétres a et
B, et les paramétres de I'équation différentielle a, b et c), I'équation (4.4) donne

(4.6)

Des études ont permis de fixer raisonnablement les valeurs des parametres du modele GR3D
a a 135 000 ceufs par individus (Cassou-Leins et al., 2000; LANUV, 2010) et Atyc a 0,33 an si
I'on considére le recrutement comme un nombre de juvéniles en estuaire (Lochet et al.,
2008). Par conséquent, a partir des valeurs de a3 et 2 en Gironde, il est possible d’obtenir
une estimation du parametre b en Gironde (Dgironde = 19.3) en utilisant I’équation (4.6). Pour
rappel, dans la relation S-R du modele GR3D, le paramétre b a été défini comme une
fonction de la température T et s’écrit dans le cas de la Gironde

(Tgironde _TminRep )(Tgironde _TmaxRep )
2
Tgironde _TminRep )(Tgironde _TmaxRep ) - (Tgironde _ToptRep )

Des études ont permis la encore de fixer raisonnablement les paramétres du modele GR3D

(4.7)

gironde

L I
= n survoptRep(

rec

Tminrep, Toptrep €t Tmaxrep @ 14, 20 et 26°C respectivement (Cassou-Leins et al., 2000; Kottelat
and Freyhof, 2007; Charles and Jatteau, 2010). De plus, des données de températures
journalieres dans l'estuaire de la Gironde (proche de la centrale nucléaire du Blayais)
fournies par Electricité De France, ont permis de fixer la valeur de Tgironde a 20,2°C (en
considérant la moyenne des températures moyennes printemps-été de 1991 a 2009). Jai
ainsi pu estimer la valeur du paramétre du modéle GR3D Survoptrep a 0,0017.

Enfin en repartant de I'expression du parametre a dans la relation S-R du modéle GR3D en
fonction des parameétres a, b et ¢ (cf. Chapitre Ill, Equation (3.10)), on obtient I'expression

suivante du parametre ¢ en Gironde
At,

rec

b
‘gironde:
bgirondee

C
—b,; At, 4
al (] e gironde=‘rec )

(4.8)

gironde =

et une valeur de Cgironge €Stimée a 5,1 x 10”°. On obtient ainsi une estimation du parameétre
du modele GR3D A égale a 0,00041.

94



Chapitre IV : Paramétrisation et sensibilité du modele GR3D

Pour paramétrer l'intensité de I'effet dépensatoire dans la Gironde, j’ai considéré que le
niveau de stock Sgs (cf. Chapitre Ill, Equation (3.15)) correspondait au niveau de stock S . A
partir de la valeur de la surface du bassin versant Gironde-Garonne-Dordogne, j’ai ainsi pu
estimer la valeur du paramétre du modéle GR3D 7 a 2,4.

Le dernier parametre de la relation S-R du modéle GR3D, 6, a ensuite été considéré comme
un parametre incertain du modele dont I'influence sera testée dans I'analyse de sensibilité
du modele.

L’étude de la dynamique de la population de grande alose du bassin Gironde-Garonne-
Dordogne a donc permis de fournir des éléments pertinents pour paramétrer le processus
de reproduction du modele GR3D. Le reste de la paramétrisation du modele pour cette
espece, présentée dans la publication de la partie suivante, a en grande partie été réalisé en
se basant sur des éléments disponibles dans la littérature.

3 Une premiere exploration du modele GR3D

Cette premiére exploration du modéle GR3D a fait I'objet d’une publication soumise en

décembre 2013 et acceptée le 6 février 2014 (sous réserve de modifications mineures) dans
la revue scientifique « Ecological Modelling ». Le modéle n’ayant jamais été publié, cette
publication avait pour premier objectif de présenter le modele GR3D afin de ne pas avoir a le
présenter en détail dans les études futures utilisant le modeéle. La partie 2.1 de la section
matériel & méthode de cette publication reprend donc une bonne partie des éléments de
présentation du modéle GR3D déja exposés en francgais dans le chapitre Il de cette thése,
sans cependant entrer autant dans les détails. Cette redondance aurait probablement pu
étre évitée mais il me semblait tout de méme important, pour les utilisateurs potentiels
futurs du modele GR3D, de le présenter également en francais et de discuter plus en détail
les réflexions et les choix de modélisation effectués.
Le second objectif de cet article était de tester le modele GR3D sur un cas d’application
virtuel simplifié¢ et de conduire I'analyse de sensibilité globale du modele associée de
maniére a identifier les paramétres influant les sorties du modele. Dans ce cas d’application,
je détaille également la paramétrisation du modele effectuée pour reproduire la dynamique
de population de grande alose. La paramétrisation « offline » du processus de reproduction
du modele GR3D étant présentée succinctement, j’ai également fait le choix de la présenter
plus en détail en francais dans la partie précédente de ce chapitre (cf. § 2.2.4).
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3.1 Lerésumé de l'article en frangais

Dans le contexte actuel de changement climatique, I'histoire de vie des poissons
migrateurs amphihalins, de par les migrations qu’elle impose, leur confére un vrai potentiel
pour explorer et coloniser de nouveaux environnements. L'utilisation d’approches
dynamiques pour évaluer comment ces espéces vont répondre au changement climatique
est un réel défi et les modeles mécanistes pouvant incorporer des processus biologiques et
évolutifs représentent des outils prometteurs. Dans ce but, nous avons développé le modele
individu-centré GR3D (Global Repositionning Dynamics for Diadromous fish Distribution)
combinant des exigences climatiques et de la dynamique de population incluant un
processus explicite de dispersion pour évaluer I'évolution potentielle de I'aire de distribution
des poissons migrateurs amphihalin dans un contexte de changement climatique. Cet article
décrit soigneusement la structure du modele et présente un cas d’application exploratoire
ou nous avons cherché a évaluer le repositionnement d’une population virtuelle de grande
alose (Alosa alosa) entre deux bassins versants dans un scénario d’augmentation de la
température. L'analyse de sensibilité globale a révélé que la disposition de I’environnement
et les parametres liés a la durée de vie en mer et a la survie des individus en mer jouaient un
réle majeur dans le succés de colonisation des individus. Ces résultats sont cohérents avec
I’écologie de cette espece. L'intégration de facteurs climatiques directement dans les
processus et le processus de dispersion explicite marquent |'originalité du modéle GR3D et
sa pertinence en tant qu’outil destiné a évaluer la persistance et la dynamique du
repositionnement des poissons migrateurs amphihalins confronté au changement
climatique.

3.2 L’article soumis dans la revue Ecologial Modelling

Pour alléger le manuscrit, les références citées dans cet article n’ont pas été explicitées
directement aprés la version soumise de I'article mais pourront étre retrouvées a la fin de
cette thése.
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The GR3D model, a tool to explore the Global Repositioning Dynamics of

Diadromous fish Distribution
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DEFUANTb, Eric ROCHARD?, Patrick LAMBERT?
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®|rstea, Laboratoire d’Ingénierie des Systemes Complexes, 9 avenue Blaise Pascal — CS 20085,
63178 Aubiére, France

ABSTRACT

Within the context of ongoing environmental changes, the life history of diadromous fish
represents a real potential for exploring and colonizing new environments due to high
potential dispersal abilities. The use of dynamic approaches to assess how these species will
respond to climate change is a challenging issue and mechanistic models able to incorporate
biological and evolutionary processes are a promising tool. To this end we developed an
individual-based model, called GR3D (Global Repositioning Dynamics for Diadromous fish
Distribution), combining climatic requirements and population dynamics with an explicit
dispersal process to evaluate potential evolution of their distribution area in the context of
climatic change. This paper describes thoroughly the model structure and presents an
exploratory test case where the repositioning of a virtual allis shad (Alosa alosa L.)
population between two river catchments under a scenario of temperature increase was
assessed. The global sensitivity analysis showed that landscape structure and parameters
related to sea lifespan and to survival at sea were crucial to determine the success of
colonization. These results were consistent with the ecology of this species. The integration
of climatic factors directly into the processes and the explicit dispersal process make GR3D
an original and relevant tool to assess the repositioning dynamics and persistence of
diadromous fish facing climate change.

Keywords: Climate change, Diadromous fish, Dispersal, Distribution, Individual-based model,
Population dynamics

1. Introduction

Organisms have two ways to survive to the current major biodiversity threats such as habitat
loss and fragmentation, land use changes and more recently climate change. They may
adapt to new conditions on site through phenotypic plasticity or evolution, but this might
not be possible within the modification ranges or the timescales imposed by climate change
(Gienapp et al., 2008; Visser, 2008). Alternatively, species may shift their range, searching for
new suitable habitats. Regarding this last option, many studies have now highlighted
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changes in distribution and community structure in various species (Thomas and Lennon,
1999; Walther et al., 2002; Parmesan and Yohe, 2003; MacKenzie et al., 2007; Nicolas et al.,
2011). The success of these relocations or repositioning are contingent upon the dispersal
ability of the studied species and the availability of new suitable habitats (Gaston and
Blackburn, 2002; Thomas et al., 2004).

Many studies using statistical approaches and species distribution models (Guisan
and Zimmermann, 2000) have analysed the geographical distribution of species or
community with respect to their present environment and used the results to predict
expected distribution areas under climate change scenarios. This type of analysis has been
carried out for many taxa such as plants (Midgley et al., 2002; Thuiller, 2003; Zimmermann
et al., 2009), reptiles and amphibians (Segurado and Araujo, 2004; Araujo et al., 2006), birds
(Huntley et al., 2006), mammals (Thuiller et al., 2006), insects (Heikkinen et al., 2007;
Barrows et al., 2008), fish (Buisson, 2009) or diadromous fish (Lassalle, 2008). However, such
projections do not consider populations' abilities to adapt to changing environmental
conditions (Pulliam, 2000; Guisan and Thuiller, 2005; Jackson et al., 2009).

Despite a call by the scientific community in the last decade for developing a new
generation of models (Guisan and Thuiller, 2005; Keith et al., 2008; Thuiller et al., 2008;
Franklin, 2010) combining climatic suitability, population dynamics and dispersal (Huntley et
al., 2010), few studies have developed mechanistic or semi-mechanistic models to deal with
population dynamics and dispersal limitations of species under climate change scenarios
(but see Brooker et al., (2007), Keith et al., (2008), Engler and Guisan (2009), Midgley et al.,
(2010), Hein et al. (2011), Fennell et al., (2012)). Mechanistic models aim to incorporate the
processes by which a species disperses through an environment (Merow et al., 2011) and,
unlike correlative models, allows one to compare potential and realized distributions
(Franklin, 2010; Gallien et al., 2010; Merow et al., 2011). Such models would be a key point
for guiding management and conservation of species in a period of rapid environmental
changes (Kinnison and Hairston, 2007) especially in fragmented and heterogeneous
environments. However, the development of these sorts of models is generally limited by
the lack of knowledge about population dynamics and on processes involved in dispersal of
the studied species.

The dispersal process is often a critical issue in modelling species movements (Travis
et al., 2012). Dispersal is generally defined as (non-returning) movements of individuals away
from where they are born, from where they have once reproduced to another breeding site,
or between social groups with potentially impacts on gene flow (Clobert et al., 2001; Ronce,
2007; Clobert et al., 2009). It is described as a three-stage process with departure (=
emigration), transience (= transfer), and settlement as elementary components (Clobert et
al., 2009; Travis et al., 2012). Travis et al., (2012) recently proposed an eco-evolutionary
framework for modelling dispersal. However, it is not straightforward to transpose these
definitions of dispersal and to define dispersers for diadromous fish according to the
diversity and complexity of their life cycles.
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Diadromous fishes rely on freshwater, estuarine and marine ecosystems to complete
their life cycles (McDowall, 2009; Quinn et al., 2009b). Anadromous species achieve most of
their growth at sea and migrate to freshwater to reproduce either in their natal river (natal
homing behavior) or in other rivers (straying) while catadromous species spend most of their
life in freshwaters and migrate to sea in order to reproduce (McDowall, 1988). Diadromous
life history strategies have evolved in phylogenetically diverse fish groups (McDowall, 1997).
This original life history characteristic has enabled them to adjust their distribution to cope
with environmental changes (McDowall, 1997; McDowall, 2009) and could allow them to do
the same in future changing environments (Lassalle et al., 2009). Since diadromous species
have a real potential to explore and colonize new environments with a part of their life cycle
at sea, a diadromous strategy is an adaptive asset compared to a holobiotic life history
strategy in a context of global change. In this paper, we will only focus on anadromous
species, for which we assume that dispersers are strayed spawners (i.e. strayers) not making
natal homing behavior (i.e. not returning to their natal stream for spawning). However,
processes involved in the determination of strayers as well as the behavior of the strayers
remain unknown for diadromous species. As dispersal is closely linked to individual behavior,
individual-based-models (IBMs) appear to be a promising approach to address the question
of dispersal and repositioning dynamics of diadromous fishes. IBMs also offers a flexible and
easy way to simulate different behaviors.

Despite their complexity often seen to hamper interpretation of their results, the use
of IBMs in ecological modelling has increased exponentially (Grimm, 1999) from the seminal
works of Huston et al. (1988). Moreover, recent progresses have been made to allow
complex IBMs to be better communicated and described (Grimm et al., 2006; Grimm et al.,
2010). Many IBMs have already involved fish populations (Van Winkle et al., 1993; Van
Winkle et al., 1998; Grimm, 1999; Charles et al., 2008) and more especially diadromous fish
such as chinook salmon, Oncorhynchus tshawytscha (Jager et al., 1997), European eel,
Anguilla anguilla (Lambert and Rochard, 2007) or more recently Sockeye Salmon,
Onchorhynchus nerka (Reed et al., 2011), brown trout, Salmo trutta (Frank and Baret, 2013)
and Atlantic salmon, Salmo salar (Piou and Prévost, 2012, 2013). Furthermore, IBMs are
powerful tools to represent biological and habitat mechanisms, individual behavior and
variability (Grimm, 1999). They also allow analysing potential climate change effects on
natural systems (Reed et al., 2011; Piou and Prévost, 2013) as environmental effects can be
directly incorporated in processes. Although complexity is an essential feature of IBMs and
can result in unforeseen emergent properties, they may appear over-parameterized if
compared to much more parsimonious statistical models. Furthermore, a number of
population dynamics parameters are often imprecise and poorly estimated. Hence, it is
important to carry out sensitivity analyses (Saltelli, 2004) of this kind of model. Global
sensitivity analysis methods are now well known to advance the comprehension and
exploration of system modelled (Faivre et al.,, 2013). In such an analysis, parameters are
varied simultaneously allowing identification of interactions by statistical analysis of the
simulation results. These methods have already been used in industry (Kleijnen, 1998),
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ecology (Cariboni et al., 2007) or fishery science (Drouineau et al., 2006; Drouineau et al.,
2008; Lehuta et al., 2010).

For diadromous species, developing a model combining climatic requirements and
population dynamics with explicit dispersal processes is a real challenge and will be a major
step forward for guiding management policies. If successful, it could help to determine in
which catchment and for which species restoration and restocking actions will be relevant.
Moreover, the development of this kind of model for diadromous fish does not appear to be
limited by the knowledge of their ecology and their population dynamics which are now well
documented (at least for the continental phase) for several species such as Atlantic salmon
Salmo salar (Peterson et al., 1977; Bagliniere and Maisse, 1985; Fleming, 1996; Friedland,
1998; Hutchings and Jones, 1998; Forseth et al., 2001; Jonsson and Jonsson, 2009; Buoro et
al., 2010), European eel Anguilla anguilla (Gatto and Rossi, 1979; Vollestad and Jonsson,
1988; De Leo and Gatto, 1995; Dekker, 2000; Lambert, 2005; Lambert and Rochard, 2007;
Bevacqua et al., 2011), European sturgeon Acipenser sturio (Rochard and Lambert, 2011) or
allis shad Alosa alosa (Lambert et al., 2001; Acolas et al., 2006; Lassalle et al., 2008c; Mota
and Antunes, 2011; Rougier et al., 2012).

In this context, we developed an exploratory simulation model (GR3D: Global
Repositioning Dynamics for Diadromous fish Distribution) integrating the whole population
dynamics of diadromous fish (reproduction, growth, survival, maturation, downstream and
upstream migrations). The GR3D model is individual-based, stochastic and spatially explicit.
To test climate change effect on population dynamics, we introduced temperature variations
and their effects on demographic traits, such as growth, reproduction and survival. We
introduced individual variability through growth, survival, reproduction and migration.
Models of high complexity require a substantial exploration phase to avoid misinterpretation
of simulation results (Grimm and Railsback, 2005). The more complex a model is, the more
its calibration, and the extrapolation and analysis of its results are difficult (Levins, 1966;
Caswell and John, 1992). From this consideration, testing a complex model with simple
exploratory cases is a reasonable and rational approach (Faivre et al., 2013).

Here, we present the GR3D model and show how this generic model may be relevant
to study the repositioning dynamics and persistence of diadromous fish in a context of
climate change. To illustrate the potential of the model, we applied GR3D in a virtual
exploratory study where we assess the repositioning of a virtual anadromous allis shad
population between two river catchments under a scenario of temperature increase. We run
the associated sensitivity analysis in order to identify parameters influencing model outputs.

2. Materials and methods
2.1 Model description

The GR3D model has been developed in Java using the "SimAqualife" framework
(Dumoulin, 2007) which is an individual-based, process-oriented toolkit for aquatic life
simulation.
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The description of the GR3D model follows the ODD protocol (Overview, Design
concepts, Details) for describing individual- and agent-based models (Grimm and Railsback,
2005; Grimm et al., 2006; Grimm et al., 2010).

2.1.1 Purpose

The general purpose of GR3D is to evaluate diadromous fish local persistence (defined
as the probability for a species to maintain a population in a specific river catchment) (Jager
et al.,, 2013), global persistence (defined as the probability for a species to maintain a
population in at least one catchment) and concomitant potential evolution of their
distribution area, in the context of climatic change at a European scale combining population
dynamics, repositioning behaviors through dispersal processes and climatic requirements.

2.1.2. State variables and scales

Temporal scales: GR3D simulates a seasonal time step with distinct processes and
scheduling in each of these steps.

Entities and spatial scales: Three types of entities compose the GR3D model: one for
fish agents and two for environment elements. GR3D is spatially explicit with a continental
compartment and a sea compartment. The continental compartment is split up in "River
Basins". Each "River Basin" (RB) is characterized by a name, a position (latitude and longitude
at the mouth), a catchment area (km?) and seasonal mean water temperatures at the mouth
(Table 1).

According to the studied species, the sea compartment is either split into "Sea
Basins" (SB) associated with one of the river basins, or composed of a unique “sea basin”
connected to all the river basins. Each SB is characterized by a name and seasonal mean
water temperatures (Table 1).

Temperatures in compartments are updated at each time step according to a virtual
scenario of water temperature increase or according to a real projection of climate change.
Actually, GR3D is designed to work either with virtual environments or real environments
such as the Atlantic coast.

State variables of diadromous fish individuals: Each diadromous fish is described by
an ID, a gender, a maturation stage (mature or immature), an age, a body length, a location
(a river basin or a sea basin), a birth place and a number of reproductions.

Tablel. List of agents intervening in the GR3D individual-based model, with their state variables and
corresponding status or measure unit.

Agent State Variable Descritpion Status/unit of measure
Sea basin name Name ID SB and a number
seasonal temperature Water temperature Numeric (°C)
River basin name Name ID RB and a number
longitude Longitude at the mouth Numeric (°)
latitude Latitude at the mouth Numeric(®)
watershed area Watershed area of the Numeric (km?)

river basin
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seasonal temperature Water temperature Numeric (°C)
Diadromous fish ID Fish identification Numeric (-)
gender Sex M, F
stage Stage Mature, immature
age Age Numeric (-)
body-length Body length Numeric (cm)
location Current location Name of the compartment
birth place Birth place ch?nT:artmz;t the birth
number of

. Number of reproduction Numeric (-)
reproduction

2.1.3. Process overview and scheduling

GR3D is developed to cover the entire life cycle of any diadromous fish species trying
to be the more generic as possible and taking into account the differences between
anadromous and catadromous species. Hence, we structured the model in six submodels
consistent with the life cycle events and processes of any diadromous species (reproduction,
growth, survival, downstream migration, maturation, and upstream migration including
dispersal). As the present test case deals with an anadromous species (see section 2.2.), we
only presented the computational order of life cycle events and processes in a conceptual
diagram for an anadromous species with allis shad as an illustrative case (Fig. 1).
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Fig. 1. Conceptual diagram of the life cycle of anadromous species (adapted for allis shad)
represented in the GR3D individual-based model.

2.1.4. Design concepts

Basic principles: GR3D is a population dynamic model that explicitly includes
environmental effects in processes and that incorporates an original dispersal process.
During the upstream migration of anadromous fish, we distinguished two kinds of
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individuals: individuals having a homing behavior (i.e. returning to their natal river to spawn)
or having a straying behavior (i.e. not returning to their natal stream). In the absence of
information on marine dispersion behavior, we assumed that the choice of a river basin by
an individual is the result of three components: 1) a propensity to adopt a homing behavior
(characteristic of the species), 2) the accessibility of the river basin, and 3) its attractiveness.

Interactions: Indirect interactions are included in the reproduction process (see
Section 2.1.7.1) through a demographic Allee effect (Allee, 1931; Stephens et al., 1999) and
through a density-dependant survival of eggs and larvae.

Stochasticity: Demographic stochasticity was incorporated for growth, survival,
reproduction and dispersal.

Observation: Graphical outputs from "SimAqualife" interface directly show
population-level variables (declared as observable in GR3D) as well as spatial distribution of
the individuals. As example, the number of spawners (distinguishing those exhibiting natal
homing behavior from those exhibiting straying) and juveniles at each reproduction for each
river basin can be recorded as well as the year of the first non-null reproduction and the last
year without reproduction.

2.1.5. Initialization

The environment, the start and the number of year of simulations, the abundance, the age
and the initial distribution of the individuals are initialised according the application case.
Population parameters are initialised according to the studied species (see section 2.2.).

2.1.6. Input

In the current version of GR3D, environmental conditions changed over time via
temperature, which changed over space and season. The model is designed to integrate any
kind of seasonal temperature temporal series. In a same way, to define the environment, an
input file containing river basins characteristics (cf. § 2.1.2) can be used.

2.1.7. Submodels

GR3D contains 42 parameters, which are listed in Table 2 according to the submodel they
are involved in. According to the studied species, their values are obtained either from
observations (literature) or are reasonable guessed (i.e. we have only an idea of what would
be a realistic value of the parameter) or are calibrated. GR3D is based on six submodels
representing fundamental biological processes.
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Table 2. GR3D parameters description and selected nominal values for the test case with allis shad.

Parameter name Description Value Reference or remarks
Reproduction
. . (Mennesson-Boisneau et al.,
repSeason Season of the reproduction Spring
2000b)
. . As we assumed that recruitment
Assumed - age of juvenile were juveniles in estuary, we
At th ti . ’
re E)Yr;):lrL;ced by the reproduction  0.33 used the study from Lochet et al.
(2008)
Parameter to relate Sy . and . . . .
n g _ 24 Offline calibration using the study
the surface of a spawning : from Rougier et al. (2012)
place (Ind/km?)
0 Ratio  between SQS,J’ and 19 Offline calibration using the study
Ss,; in each spawning place ' from Rougier et al. (2012)
Parameter of the S-R
a relationship linked to the 135000 (Cassou-Leins et al.,, 2000;
fecundity of the studied LANUV, 2010)
species (Eggs/individual)
Optimal survival rate of an ) o )
surv, . individual from eggs to the 1.7%103 Offline calibration using the study
optRep from Rougier et al. (2012)
age At .
Water  temperature  (°C)
Toninrep » Toptrep+ Tmaxkep 'reg.ullating survival of an 1420, 26 (Cassou-Leins et al., 2000;
individual from eggs to the P Kottelat and Freyhof, 2007)
age At
P Parameter to relate C; and 4.1%10° Offline calibration using the study
the watershed area of ' from Rougier et al. (2012)
Standard deviation of log-
Orep normal distribution of the 0.2 Reasonable guessed
recruitment
Survi .
urvival probability .Of (Mennesson-Boisneau et al.,
Spsp spawners after reproduction 0.1
N 2000b)
(i.e. iteroparous rate)
Downstream migration
(Lochet et al., 2008);
In the test case, this migration
S . concerns also spawners which
downMigAge Age of individual when it runs 0.33 survive after reproduction but, as
toward the sea (Year) . .
mature individuals, they migrate
automatically at sea the season
following the reproduction
In the test case, both juveniles
. Season of the run of and spawners which survive after
downMigSeason S summer . . .
individuals toward the sea reproduction migrate in summer
(Cassou-Leins et al., 2000)
Growth
, . L As we considered juveniles in
L Initial length of juvenile in
ini estuary (cm) 2 estuary, we used the study from
Lochet et al. (2008)
Standard deviation of log-
O, normal distribution of the 0.2 Reasonable guessed
growth increment
L Asymptotic length of the 60 (Mennesson-Boisneau et al.,

individual (cm)

2000a)

104



T

minGrow /

T

maxGrow

T

optGrow 7

KoptGrow

Survival

T

minSurvRiv ’

T

maxSurvRiv

T

optSurvRiv *

su r-VoptRiv

Maturation

mat

Upstream migration

upMigAge

upMigSeason

phom

aconst ’ adist ’ aTL ’
209

Dj—birthPIace ’

O _pirthPlace / TL, Ory

WA, o,

WdeathBasin

Chapitre IV : Paramétrisation et sensibilité du modele GR3D

Water  temperature  (°C)
regulating the growth

Optimal growth coefficient
(cm/season)

Annual mortality coefficient at
sea (Year'l)
Annual mortality (different
from natural) coefficient in
river (Year'l)

Water  temperature  (°C)
regulating survival of
individual in river

Optimal natural survival rate
of individuals in river (Year'l)

Length at first maturity (cm)

Age of individual when it runs
toward the river (Year)

Season of the return of
spawners in  river  for
spawning

Probability to do natal homing
behavior

Parameters of the logit
function used to determine
the weight of each accessible
basin for dispersers

Mean and standard deviation
used for standard core values
in the logit function

Weigth of the death basin
used to introduced a mortality
of dispersers

3,17, 26

03

0.4

10, 20, 23

40

spring

0.75

-2.9,19.7,0,0

300, 978,-,-,-,-

0.4

Reasonable guessed
(Bagliniere and  Elie, 2000;
Aprahamian et al., 2002)

Reasonable guessed based upon
Rougier et al. (2012)

Reasonable guessed to 0 to limit
the complexity of the test case

In the test case, it concerns only
spawners during the
reproduction run and this phase
has been shown highly
dependent of water temperature
(Cassou-Leins et al.,, 2000;
Kottelat and Freyhof, 2007)

Natural mortality was assumed to

be negligible at  optimal
conditions during the
reproduction run as it concerns a
short period of 3 months

(Cassou-Leins et al., 2000)

(Cassou-Leins et al.,
Lassalle et al., 2008c)

2000;

In the test case, this migration
concerns only mature individuals
and is not age-specific
consequently

All mature individuals at sea
migrate in river at this season

(Tomas et al., 2005)

Reasonable guessed assuming a
weight of 0.95 and 0.05 for a
basin located at a distance of
10km and 300km respectively
and assuming no effect of

individual size and surface of
basins on dispersal
Reasonable guessed assuming

that 300 km was close to the
maximal distance of allis shad
dispersal and from EuroDiad 2.0
database (Lassalle, 2008).
Parameters linked to fish length
and surface basin were not
relevant in the test case.

Reasonable guessed
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2.1.7.1. Reproduction:
Reproduction occurs yearly during the reproduction season (defined as a population

parameter, Table 2) in each river basin when spawners are present. We assumed that

numbers of recruits R; produced by S; spawners in a spawning basin j follows a Beverton &

Holt stock-recruitment relationship of parameters a; and g, (BH S-R) (Beverton and Holt,

1957). However we modified the traditional BH S-R:

We included an Allee effect (Eq. (1)) to take into account difficulties to settle a
population with limited numbers of fish in new habitats. Depensation strength is
modeled as a function of river basin watershed area through two species specific
parameters: 77 a parameter linking the basin watershed area WA to its carrying capacity
(the higher 7 is, the higher the stock level to reach 95% of the asymptotic recruitment)

and @ which controls the Allee effect strength (a high @ corresponds to a strong
depensation, i.e. the stock level to produce half of the asymptotic recruitment is close to
the stock level producing 95% of the asymptotic recruitment).

a;s, 15
[,m(w)ﬂ]
146 1WA ~17/0WA;
R, = 1 @)
B+,

[4”(19)75] /oA ]
1+e 1WA, ~17/OWA;

By comparison to the traditional BH S-R, we considered that the non-density dependent

mortality from egg to recruit (duration At__, Table 2) is a function of temperature,

rec’

consequently parameters a; and B depend on temperature (Eq. (2) and Eq. (3)). Egg

survival is optimal (surv,,..,

Table 2) at Top and there is no recruitment when
temperature is out of the range Tmin - Tmax (Eq. (4), Table 2). The density dependent
mortality of the BH S-R is assumed to be dependent on the basin surface (through a
population parameter A, Table 2) to take into account resource limitations in small

basins (Eq. (5)).

. bj e—bjAt,eC ,

i c, (1—e_bjmm )’ (2)

Y ®
acj(l—e ) )

The parameter a is linked to the fecundity of the species (Table 2),

and

(Tj _TminRep )(TJ _TmaxRep )

> | (4)
Tj _TminRep )(TJ _TmaxRep ) - (Tj _ToptRep )

b; :—Lln UV ipep
A (

rec
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We introduce stochasticity in this process by drawing the value of the effective recruitment

Req ; in @ lognormal distribution of standard deviation o, around the stock-recruitment

Eff , j
relationship (Table 2).
After the reproduction, the population parameter Sp. (Table 2) defined the survival

probability of the spawners to take into account the iteroparity of the studied species.

2.1.7.2. Downstream migration.

This process occurs at different life stage and season according to the studied species. The
age and the season at which this migration occurs are defined as population parameters
(Table 2). In this process, individuals migrate from their river location to a determined sea
compartment according to the studied species.

2.1.7.3. Growth.
The population parameter L, determines the initial length of individuals at age At (i.e.

after reproduction).We then use a von Bertalanffy growth function (von Bertalanffy, 1938)
derived from Fabens (1965) for modelling of the growth process. Each season, each
individual length is updated according to its previous length. In order to introduce individual
variability and to avoid negative growth, we use a lognormal distribution to determine the
growth increment

AL = LogN (2, , 04 ), (6)
with 4, the mean and o, the standard deviation of the variable’s natural logarithm (Table

2). So, u, Iisexpressed

2

_ O
Ly = Iog(( L, —TL)x(1-exp ’(At))—ATL, (7)
where TL, is the total length of a fish at time unit t, L_ is a population parameter

corresponding to the asymptotic length of fish (Table 2) and x is the growth coefficient.
Since temperature is known to affect growth rate (Brown et al., 2004), Rosso’s function
(Rosso et al., 1995) is used to correlate the growth coefficient to temperature and introduce
seasonal variability (Mallet et al., 1999; Dion and Hughes, 2004; Kielbassa et al., 2010; Bal et
al., 2011). According to this function, the growth coefficient k¥ and temperature are linked
by a bell-shaped relationship. In fact, k is equal to O if the temperature is lower or equal to

the minimal growth temperature T it increases with temperature up to an optimum

minGrow /

K If temperature continues to increase, the

optGrow

at the optimal growth temperature T ., -

growth coefficient x rapidly decreases down to 0 at the maximal growth temperature
T

maxGrow

. The relationship is expressed
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(T ~Trineron ) (T =T,

minGrow maxGrow )
K= Ko tGrow 2" (8)
i (T - TminGrow ) (T - TmaxGrow ) - (T - ToptGrow )

T

optGrow 7

and are population parameters (Table 2).

optGrow

T

maxGrow

Parameters T

minGrow /

2.1.7.4. Survival.

At each time step, the survival of each individual is assessed depending on its location and
stage.

For individuals at sea, the seasonal survival probability, Sp__, is calculated using the annual

mortality coefficient at sea, Z__, defined as a population parameter (Table 2) and a survival

sea’
equation

7Zsea ><Atseason
Sp,., =exp , 9

where At is the duration of a season (i.e. 0.25 year'). We assumed that Z_,

season

incorporates all sources of individual mortality at sea.

For individuals in river, the seasonal survival probability, Sp,,, is calculated using two annual
mortality coefficients M, (natural mortality coefficient) and H_ (human-induced

riv

mortality coefficient) defined as population parameters (Table 2) and a survival equation
Spriv — expf(MrierHriv)XAtseason . (10)
The natural mortality coefficient M ,, is assumed to be dependent on the river temperature

T, and was computed as follows

—In!| surv (TJ _TminSUI’VRiv )(Tj _TmaxSurvRiv )

optRiv 2
M. = (Tj _TminSurvRiv )(TJ _TmaxSurvRiv ) - (Tj _ToptsurvRiv ) (11)
riv !
Atseason
where T« 7 Toptsuviiv s Tmaxsunriv @00 SUNV, o were population parameters (Table 2). We

assumed that the other mortality coefficient H, incorporates the other sources of

mortality in river (fishery, pollution, dams...).

2.1.7.5. Maturation.

In the current version of GR3D, individual maturation is not explicit and did not involve
energy allocation processes. An individual becomes mature as soon as its length reached the
length at first maturity L, (defined as a population parameter, Table 2) and its maturation

stage changed from immature to mature.

2.1.7.6. Upstream migration.

This submodel is essential in the model since we assumed that dispersal is linked to this
migration. This process occurs at different life stages and seasons depending on the studied
species. The age and the season at which the downstream migration occurs are defined as

108



Chapitre IV : Paramétrisation et sensibilité du modele GR3D

population parameters (Table 2). It has been designed as a three-stage process with
emigration, movement and settlement phases.

1. The emigration phase: in this phase, individuals have a probability to adopt a homing (
Phom) OF @ straying behavior (1— p, ., ) which is assumed to be a characteristic of the species.

Prom 1S defined as a population parameter (Table 2).

2. The movement phase: Individuals that do not become strayers simply migrate in their
natal river (homing behavior). For strayers, the probability to migrate in each river basin is
assumed to be a function of its accessibility and its attractiveness. We assumed that

accessibility depends on the dispersal distance D; i piac,

between basin j and the birth
place of an individual i, and on the total length TL; of the individual i. The basin attractiveness
is assumed to be a function of its watershed area WA; as a proxy of the river flow. Then, the

“weight” of each basin relative to an individual i is computed using a logit function

~ D\ ypioce — Do
IOgit(Wij ) — aconst +adist j—birthPlace, j—birthPlace
O-j—birthPIace (12)
(Tl_i —'IT_j WA, WA
TO | — | T Qyp| —————
O O

where « ., au., o, and a,, are four population parameters (Table 2). In order to have
comparable parameters, we used standard cores values of each factor influencing the

function and we defined D, o+ Tjobirtpiace 2

'ﬁ_, O » WA and o,, as population
parameters (Table 2).

We assumed that individuals may also not find any basin so we introduce a virtual “death
basin” with a fixed weight W™ Then w/ are standardized so that their sum equals 1,

providing probabilities to choose each river basin (including death basin). The choice is then
modelled by a simple multinomial process.

3. The settlement phase: Individuals enter in the selected destination, survive if conditions
are suitable and reproduce if they find mating requirements.

2.2. The test case

2.2.1. Description of the studies species

Allis shad (Alosa alosa L.) is an anadromous clupeid spawning in the higher middle
watercourse of rivers. Fish migrate to sea during their first year, where they grow and return
to freshwater to spawn at between 3 and 6 years (Bagliniere and Elie, 2000; Bagliniére et al.,
2003). Currently, populations of allis shad exist along the northeastern Atlantic coasts in
some large rivers of France (Loire, Gironde-Garonne-Dordogne, and Adour) and Portugal
(Minho and Lima) (Lassalle et al., 2008c) and despite some protective measures, this species
appears to have been in serious decline for a number of years (Limburg and Waldman, 2009;
Rougier et al., 2012). Biology and ecology of allis shad have therefore received a great deal
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of attention in the last 30 years (Mennesson-Boisneau and Boisneau, 1990; Prouzet et al.,
1994; Bagliniere and Elie, 2000; Acolas et al., 2004; Acolas et al., 2006) and several studies
also dealt with its population dynamics (Martin Vandembulcke, 1999; Lambert et al., 2001;
Rougier et al., 2012).

2.2.2. Environment, time and initialization

An environment with two rivers basins (RB1 and RB2) and two sea basins (SB1 and SB2)
highly associated to the river basins (i.e. RB1 with SB1 and RB2 with SB2) was used for the
test case. Our experiment mimics a situation where temperature increase opened the
opportunity for a stable allis shad population in RB1 to expand into a new suitable river RB2.
Two environmental parameters were defined to determine the initial configuration of the
environment: WA RB2 corresponding to the watershed area of the uninhabited river basin
RB2 and intDist describing the distance between RB1 and RB2.

Each simulation starts in summer and lasts 200 years (i.e. 800 time steps). During the
first fifty years of simulation, a virtual population of allis shad was created in RB1 by
introducing there 500000 juveniles at the first time step. From the year 50 to the year 150,
we introduced in the two basins a linear water temperature increase of 3°C in 100 years (i.e.
water temperature increase by 0.0075°C at each time step) and RB2 becomes suitable for
allis shad reproduction. At the end of the temperature increase, only RB2 is suitable for allis
shad for the last 50 years of simulations. Temperatures in RB1 and RB2 were initialized with
the same values except for the spring temperature as we used it to control the suitability of
each river during the simulation. In order to work with realistic values, we used daily
estimates of Gironde estuarine water temperature (°C) provided by EDF (Electricité De
France) between 1991 and 2009 to initialize the winter, summer and autumn temperatures
in RB1 and RB2 as the Gironde basin is located at the center of the allis shad distribution
area (Bagliniere, 2000; Lassalle, 2008). Spring temperature of RB1 was set to 3°C below
T and setto T in RB2. The watershed area of RB1 was set to 40000 km?. The

maxSurvRiv minRep
environmental parameters WA_RB2 and intDist were included in the global sensitivity
analysis to assess the influence of the environment configuration on model outputs (see
section 2.2.4.).

The seasonal mean water temperatures of SB1 and SB2 were calculated as the mean
between 12°C and the seasonal mean water temperatures of RB1 and RB2, respectively.

Initial length of each individual is set at 2 centimetres. The individual state variables
were initialized as follows for each new individual: gender was assigned according to a sex
ratio of 1:1; stage was set to “immature”, the number of reproduction was set to 0; and the
birth place was set according to their birth location.

2.2.3. Model parameterisation

For this test case with allis shad, 20 population dynamics parameters were obtained from
literature, 18 were parameterized as reasonable guesses (based upon expertise), and 4 were
estimated using off-line calibration (Table 2).
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For the off-line calibration, we used a previous work (Rougier et al., 2012) about the
population dynamics of allis shad in the Gironde basin for the parameterization of the
reproduction process (i.e. parameter 77, 0, SUINVoptrep aNd A of the BH S-R relationship, Table
2) and used their estimates of a4, Beione @aNd 77. We assumed that the recruitment was
a number of juveniles in estuary and set At to 0.33 year (4 months) as it corresponds to

the average duration of the juvenile downstream migration towards the sea (Lochet et al.,
2008).
We assumed dispersal of allis shad was only dependant of the distance between the

suitable habitats. Hence, ¢, and ¢,, were setto 0. We set o to 978 km (using the

j—birthPlace

EuroDiad 2.0 database of European river basins from Lassalle (2008)). We set D. to

j—birthPlace
300 km as we assumed that this value was close to the maximal distance of dispersal for allis
shad . Then we assumed a weight of 0.95 and 0.05 for a basin located at a distance of 10 km

and 300 km respectively. In consequence, «, and «, Were set to —2.9 and 19.7

const

respectively (Table 2).

2.2.4. Sensitivity analysis

For these simulations, we mainly focused on the success of the colonization of RB2. Hence,
we recorded the following 2 output variables: (i) fs was a qualitative variable describing the
final state of RB2 using the value of the coefficient of variation (CV) of the recruitment in RB2
during the last ten years of simulations, i.e. that it took either the value 0 if the CV was null,
or the value 1 if the CV was higher than a threshold arbitrarily set to 5%, or the value 2 if the
CV was positive and lower than the threshold; (ii) m/r was the mean of the recruitment in
RB2 during the last ten years of simulations.

We defined two variables using the fs output variable. fsP indicated the
presence/absence of fish in RB2 (i.e. fs = 0 for absence and fs > 0 for presence). Considering
only positive values of fs, we defined fsS as a variable describing a kind of stability of the RB2
population (i.e. relatively unstable for fs = 1 because it means that there is high variation in
the recruitment values in the ten last year of simulation, and stable for fs = 2 because it
means that recruitment values are stable in the ten last years of simulation). Hence, we used
these two variables to analyze the influence of parameters on both the presence/absence of
fish in RB2 and on the stability of the population in RB2. miIr was a metric indicating the
abundance of fish in RB2. As the null values described absence of fish in RB2, we only used
positive values of mir to analyze the influence of parameters on abundance in RB2.

In order to screen non-influential and influential parameters on GR3D model outputs,
we conducted a global sensitivity analyses by varying both the model and the environmental
parameters. We identified 20 uncertain population dynamics parameters of the GR3D model
to incorporate in the sensitivity analysis and we added 2 environmental parameters in the
analysis (WA _RB2 the watershed area of RB2 and intDist the distance between RB1 and RB2;
Table 3). Considering a maximal range of variation of 20% often used in sensitivity analysis
(Drouineau et al., 2006; Lehuta et al., 2010), we set a low and a high value for each
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population parameter based on our own expertise and knowledge of allis shad population
dynamics (Table 3). Concerning environmental parameters, we considered three modalities
for WA_RB2 and four for intDist (Table 3). As a complete design would have taken too much
time since it would involve more than 12 million simulations without replicates (220 x3x4),
we first used an experimental design to identify the most influential parameters on model
outputs. Regarding the number of factors and modalities, the most appropriate
experimental design are D-optimal designs (Drouineau et al., 2006; Faivre et al., 2013). In
this type of design, the estimations of the effects are partially correlated (i.e. that contrary to
factorial design, confusion between effects estimates may exist, but an algorithm is used to
find the set of experiments), maximizing the determinant of the information matrix (XX’ with
X, the matrix of the different combinations of modalities for each experiment) of the design,
equivalent to maximizing the efficiency of the estimation (Droesbeke et al., 1997; Drouineau
et al., 2006). We use the AlgDesign R package (Wheeler, 2011) to generate our D-Optimal
design and, finally, the resulting experimental design consisted of 1300 simulations that we
replicated 10 times. Only main effects were estimated with this design using a logistic
regression model for fsP and fsS and analysis of variance (ANOVA) for mlr. For each model
output response y, first order indices (S/) of a parameter x; measuring the importance of the
deviance (or variance for mlir output) of the y mean conditionally on factor x;, were
considered as a sensitivity index (Saltelli, 2004; Saltelli et al., 2008; Faivre et al., 2013) and
were calculated as follows

Sl(x)= DeV[E(le‘)]. (18)

Dev(y)
Focusing on the ten highest Sl of the 3 model outputs, we selected the most influential

parameters. For computation time reasons, we were not able to select more than 13
parameters. Then with the most influential selected parameters, we used a complete
sampling with 10 replicates in order to estimate main effects and first order interactions
effects on the sensitivity of model outputs. We used the same models as those used with the
experimental design to estimate S| and global sensitivity indices (TS/). TS/, that measured the
mean of the y deviance (or variance for mir output) on the uncertain parameters different
from x; (Saltelli, 2004; Saltelli et al., 2008; Faivre et al., 2013), were calculated for each
parameter as follows

E[Dev(y|xj, j# |)]
Dev(y) '
TSI corresponds also to a measure of the sum of the main effect of a parameter x; and the

TSI (%)=

(19)

effects of interactions of this parameter with all the other uncertain parameters (Saltelli,
2004; Saltelli et al., 2008; Faivre et al., 2013). Both indices S/ and TS/ are between 0 and 1 but
TSI is higher than S/ as it includes interaction effects. Estimating the impact of first order
interaction was necessary to assess the combined effect of uncertainties on two parameters,
which may be different from the sum of the main effects of the two parameters. We
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expressed Sl and TSI in percentage and we assumed the more distant from 0 they were, the
more impact they have on model results.

Statistical analyses of model outputs were carried out using R (R Core Team, 2013).
To run all our simulations of the sensitivity analysis, we used OpenMOLE which is a workflow
engine specifically tailored for the distributed exploration of simulation models (Reuillon et
al., 2013).

Table 3. Uncertain population dynamics parameters of the GR3D model and environmental
parameters tested in the sensitivity analysis of the test case.

Parameter name

Tested values

Selected for complete
sampling (Yes or No)

Reproduction SM1

n [2.2; 2.6] N

0 [1.8;2]

SurVOptRep [1*10'3; 2*10’3]

T.

minRep [13.3; 14.6] N

ToptRep [19.3; 20.6] Y

TmaxRep [25.3; 26.6] N

A [3*10%; 5*107] Y
Growth SM2

O\ [0.1;0.3] N

TminGrow [2.3;3.6] N

ToptGrow [163, 176] Y

TmaxGrow [25.3; 26.6] N

KoptGrow [02, 04] Y
Survival SM3

TminSurvRiv [9.3; 10.6] N

ToptSurvRiv [19.3; 20.6] Y

T nasurvriv [22.3; 23.6] N
Maturation SM5

- [36; 44] Y
Anadromous migration SM6

Phom [0.6; 0.9] Y

WdeathBasin [0'2; 0.6] N
Environmental parameters

WA _RB2 [20000; 40000; 80000] Y

intDist [100; 300; 600; 900] Y
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3. Results

We present in Fig 2 an illustrative example of model output where we followed the dynamics
over time in RB1 and RB2 of the recruitment for a same set of parameters by just varying the
value of the distance between RB1 and RB2.

' —RB1 —RB2 (A)
. |ﬂ| h m |||HJ|“5‘ | ‘l‘lf‘ H%I \'
: “\ NH“ W”\ ““ hffum'“\“flfw
5 |‘ Al at J\“ﬂ
! |H‘ Ll‘
l
Time (season)
: | —RB1 —RB2 )
£ i Il M ﬂ |
w"‘l'f w«*»“‘u'w H”"w M il
3 r |‘”|\ l““ “H‘J |
¢ \H a
\V |
J Timel‘seas‘.on] ' . )
l ﬂ —RB1 —RB2 ©
o 1l
Fi | M| q‘lwl "lel
N “'M H'V ‘| W \VH J\H #‘I’\"‘ | |u|
v L K as "y
. |
|H L
.

Time (season)
Fig. 2. lllustrative example of simulation results over 200 years showing the dynamics over time of
the recruitment in RB1 and RB2 using the nominal values of the model parameters and with (A) a
distance of 300 km between RB1 and RB2 and a success of the colonization of RB2 (fs = 2), (B) a
distance of 600 km between RB1 and RB2 and very low recruitments in RB2 at the end of simulation
(fs = 1), and (C) a distance of 900 km between RB1 and RB2 and no colonization of RB2 (fs = 0).

3.1. Selection of the most influential parameters

Among the 13000 simulations with the D-Optimal design, we observed failure of colonization
of RB2 in 48% of simulations (i.e. fs = 0). Thirteen percent of simulations led to an unstable
population (i.e. fs = 1) and 39% led to stable situations in RB2 (i.e. fs = 2). The logistic
regression applied to fsP and fsS explained 78% and 70% of the null deviance respectively
and the analysis of variance of mir explained 60% of the null variance (Table 4). Focusing on
the ten highest S/ of the three model outputs, we identified 13 different parameters
meaning that model outputs are relatively sensitive to the same parameter (Fig. 3). It was
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especially true for fsP and fsS which were very sensitive to the distance between RB1 and
RB2 that explained around 50% of the deviance for these two variables (Fig. 3). These two

variables were also sensitive to parameters of the growth («, ), maturation (Lmq), and

ptGrow
survival processes (Zss) Which are highly linked to the duration of the individual life at sea
(Fig. 3). So, the success of colonization and the stability of the population were, not
surprisingly, negatively linked to intDist, but also to parameters that increased the duration
of the life at sea. mIr was mainly sensitive to the watershed area of RB2 (Fig. 3) with a
positive correlation between mir and WA RB2 as this parameter is involved in the
reproduction process to determine the production capacity of RB2. mir was also sensitive to
the other parameters of the reproduction process (Survoptrep, 4 and Toptrep) and to the
environmental parameter intDist. To select the most influential parameters, we kept 12 of
the 13 parameters identified in the ten highest S/ of the three model outputs. Actually, as
the outputs were not very sensitive to Tmaxsurvriv Which was a parameter used to control the
suitability of RB1 in our test case, we did not select this parameter and rather selected the

parameter W*™*" involved in dispersal. Among the 13 selected parameters, four
concerned the reproduction process, two concerned the growth, survival and upstream
migration (i.e. dispersal) processes, one concerned the maturation process and the last two
were environmental parameters (Table 3). Consequently, in the second step of the
sensitivity analysis, the complete sampling consisted in 24576 simulations that we replicated
10 times.

Phom ¥ A
ToptGrow 1
WA_RB2 0 fsP ( )
theta @
TmaxSunvRiv B
SurvOptRep B2
Lmat =3
Zsea /——3
KoptGrow V02
intDist L

T [ I I 1
0 10 20 30 40 50

Sl value (%)

ToptRep O
ToptSurvRiv B (B)
theta O fsS
TmaxSurvRiv B
SurvOptRep 33
Zsea 3
WA_RB2 33
Lmat =3
KoptGrow C—3
intDist

0 10 20 30 40 S50
Sl value (%)
ToptSurvRiv O
ToptGrow O (C)
Zsea O mir
Lmat 3
KoptGrow E33

ToptRep £
lambda C——
intDist C—
SunvOptRep C—3
WA_RB2 [ 1
[ T T I T 1
] 10 20 30 40 50
Sl value (%)

Fig. 3. Ten highest Sl values (in %; the higher the percentage, the more sensitive the model is to the
considered parameter) for the fsP (A), .fsS (B) and mir (C) output variables calculated from logistic
regression for fsP and fsS and ANOVA for mir with the D-Optimal experimental design (theta and

lambda correspond to the parameters @ and A of the reproduction process respectively).
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Table 4. Percentage of explained deviance (for fsP and fsS) and explained variance (for mir) by the
model applied to outputs variables according to the experimental design.
Output variable
Design fsP fsS mlr
D-Optimal design 78% 70% 60%
Complete sampling
Without interaction effects 81% 69% 54%
With interaction effects 90% 85% 79%

3.2. Analysis of interaction effects

Among the 245760 simulations, we observed 49% of unsuccessful colonization, 11% of
simulations led to an unstable population in RB2 and 40% led to a stable situation. Although
we considered fewer parameters than with the D-Optimal design, the explained deviance
and variance of the outputs analysis increased in this second step of the sensitivity analysis
because we took first order interactions effects into account. We explained 90% and 85% of
the deviance for fsP and fsS respectively and 79% of the variance for mir (Table 4). The
output variables were globally sensitive to the same parameters than those observed with
the D-Optimal design (Fig. 4). This sensitivity analysis confirmed that the model outputs fsP
and fsS were particularly sensitive to the environmental parameter intDist and to

parameters increasing the duration of the life at sea ( «, Lmat, and Zse,) and that mir was

ptGrow /
sensitive to the two environmental parameters and to parameters of the reproduction
process. Additionally, we observed a great importance of the interaction effects for two
parameters: the homing probability p, . and the parameter @ of the reproduction process

which is linked to the strengh of the Allee effect (Fig. 4). This was especially true for the fsS
output where the main effect of the homing probability and the parameter € were very low
(0.02% and 0.03% respectively) while the interaction effects of these factors with other
parameters explained 6.3% and 4.9% of the null deviance respectively (Fig. 4). Interaction
effects of the homing probability were particularly high with the distance between RB1 and

RB2 and the optimal growth coefficient «, For the parameter @, interaction effects

ptGrow *
were high with the length at first maturity, the optimal growth coefficient and the annual
mortality coefficient at sea. We also observed a high interaction between the weight of the
death basin and the distance between RB1 and RB2 to explain the stability of the population
in RB2.
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Fig. 4. TSI values (in %; the higher the percentage, the more sensitive the model is to the considered
parameter) for the fsP (A), .fsS (B) and mlir (C) output variables calculated from logistic regression on
fsP and fsS and ANOVA on mir with the complete sampling design (theta, lambda, weightDB

deathBasin

correspond to the parameters &, 4 and W respectively).

To summarize, the success and the stability of the colonization of RB2 are very
sensitive to the landscape structure represented through the distance between RB1 and RB2
and to parameters related to the duration of the life at sea and the survival condition in this
compartment. Interaction effects mainly highlighted that the role of the homing and the
Allee effect should be considered with attention. Concerning the abundance of the
recruitment in RB2, it is sensitive to parameters of the reproduction process and to the
watershed area of RB2.

4. Discussion

We developed, implemented and tested an individual-based model combining
population dynamics, dispersal and temperature requirements. GR3D has been designed to
assess the persistence of diadromous fish and the evolution of their distribution area in a
context of global warming. To our knowledge, this is the first attempt to incorporate
dispersal abilities of diadromous fish within a dynamic approach at the scale of their
distribution range. This article focuses on the individual-based model description and its
exploration with a basic virtual test case. We deliberately chose to run our simulations in a
simple, virtual environment in order to clearly disentangle the effect of the environment and
the effect of uncertainties in population dynamics on model outputs using a global sensitivity
analysis. We demonstrated the sensitivity of the outputs to some key population dynamics
parameters and to environmental parameters which were consistent with our knowledge of
this species. We considered our results are satisfactory enough to address more precisely, in
further studies, the issue of allis shad persistence in a context of global change at the real
scale of its distribution range. GR3D has been designed as a flexible and generic model and
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can represent an integrative tool to study persistence of diadromous fish whose population
dynamics is well documented. After discussing the innovations and the structure of the
model, we come back to the understandings brought by our test case and its associated
sensitivity analysis.

4.1. Innovations and model structure

The GR3D model incorporates an explicit dynamic model of diadromous fish dispersal
process at large scale. This is particularly relevant in a context of climate change since
Brooker et al. (2007) has demonstrated that dispersal ability of individuals interacts with the
rate of climate change to determine range shifting dynamics. To model dispersal in GR3D,
we took both landscape structure and individual dispersal abilities into account. We defined
a generic accessibility model for available habitats (i.e. river basins) that depends on the
dispersal distance and the size of the individuals (as it represents a proxy of their swimming
capacities). Dispersal distance has already been recognized as an important factor in
dispersal processes and is often represented through dispersal kernels in dispersal modelling
approaches (Chesson and Lee, 2005; Slone, 2011; Bocedi et al.,, 2012). Moreover the
individual size has been recognized as closely linked to dispersal potential of individuals with
potential impacts on species’ range shifts through phenotype dependent dispersal processes
(McCauley and Mabry, 2011). Furthermore, incorporating the size of individuals in a context
of climate change is relevant as shifts in body size and its consequences in dispersal (and also
in a lot of other life history parameters) have been identified as the third major response to
climate change (Gardner et al., 2011b). In our dispersal process, we also modelled the
attractiveness of the available habitats as a function of their watershed area as we assumed
it was a proxy of the river flow. River flow has already been showed as being the vector of
attractive factors for diadromous species such as larval pheromone by the sea lamprey
(Petromyzon marinus) (Vrieze and Sorensen, 2001) or natural stream odor by salmon
(Barinaga, 1999). The function we used for dispersal modelling can then be parameterized
and calibrated according to the studied species and the knowledge of its population
dynamics. This process has been designed in order to integrate easily other effects that
could potentially influence dispersal of a species.

Moreover, although our test case dealt with an anadromous species, the GR3D model
could also be adapted to catadromous species assuming for these species that dispersers are
strayed juveniles that do not use the same growing area (river catchment or estuary) than
their parents and have to choose consequently another river basin for their freshwater life.
However, the high heterogeneity of diadromous fish species life histories (McDowall, 1988;
McDowall, 1997) imply that further specific and local adjustments might be required for
different species. For instance, in its current version, GR3D is not able to deal with the
diversity and complexity of Atlantic salmon life cycle. A large amount of literature is available
for this species describing its population dynamics in many catchments (Mangel, 1994; Rivot
et al.,, 2004; Reed et al., 2011). Recently, Piou and Prevost (2012) developed and
parameterized IBASAM, a complex individual-based model to simulate population dynamics
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of Atlantic salmon in the Scorff River (Brittany, France). Despite the high complexity of this
model, it does not incorporate all phenotypes of Atlantic salmon life histories and further
developments would also be needed according to the Atlantic salmon population studies.
The IBASAM model, described as a tool for the investigation of potential climate change
effects on Atlantic salmon population structure, did not consider individual dispersal and so
potential modification of distribution range in response to environmental change.
Consequently, the GR3D and IBASAM models might be complementary dynamic approaches
in order to study Atlantic salmon response to climate change.

As GR3D is a complex model integrating numerous parameters, our study dealt also
with the question of the degree of complexity that should be incorporated in modeling
approach as the more the complexity is high in a model, the more the model is able to
reproduce the observed reality but the more it is difficult to calibrate, to extrapolate and to
analyze the model results (Levins, 1966; Caswell and John, 1992). Some authors consider
that simple models are the best way to lead to generality in ecology (Holling, 1966) while
other authors argue that this point of view may be an obstacle to the progress of ecological
research and demonstrate that in some cases at least, complex models are desirable,
general, and can be linked with simple models (Lassalle, 2008; Evans et al., 2013). In the
GR3D model, several simplifications were made in the structure of the model. First, in its
current version, GR3D does not deal with genetic and evolution issues although future works
have already been envisaged in this aim. Second, we did not represent explicit movements
of individuals within compartments (e.g. with a random walk process (O'Sullivan and Perry,
2009)) and we assumed homogeneous conditions within a compartment. Third, despite the
expected impact of climate change on precipitation and therefore river discharge, we did not
incorporate the effect of discharge on population dynamics processes as we were not able to
link the effect of this parameter on life history traits, largely because models linking
precipitation to river flow are complex and focus mostly at local scales (Milly et al., 2005; Qi
et al., 2009; Beyene et al., 2010). Finally, GR3D is a generic mono-species model and thus
does not take into account potential interactions between or among species. There are thus
opportunities for further improvements of the model. However, these improvements would
undoubtedly lead to a significant increase in model complexity and consequently of the
computation time. In our opinion, our mechanistic representation is realistic enough to
address the issue of diadromous fish dispersal and their persistence under climate change at
a large scale. Consequently, GR3D appears as a great step forward in management of
diadromous fish species. It could be used as an integrative tool to assess potential impact of
climate change on endangered diadromous fish species. For instance, we might be able to
identify for an endangered population if demographic rescue from neighboring populations
will be likely or if restocking program would be relevant and necessary (Seddon et al., 2009;
Loss et al., 2011). The GR3D model is able to generate predictions of change in the
distribution of species but also predictions of population abundances under defined climate
change scenario.
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4.2. Model parameterization and sensitivity

GR3D was parameterized to reproduce dispersal and population dynamics of a virtual
allis shad population between two river catchments in a context of temperature increase.
After 50 years of simulations to initialise an abundant and stable population in RB1,
temperature started to increase and RB2 became gradually suitable while suitability of RB1
gradually decreases. This scenario was a way to mimic a situation where a population
threatened by temperature warming had an opportunity to colonize a new suitable habitat.
Consequently for analyzing model results, we mainly focused on the colonization of
previously uninhabited river basin RB2. With a more complex environment, it would have
been difficult to clearly disentangle the effect of the environment and the effect of
uncertainties in population dynamics on model outcomes. We chose therefore this simple
test case.

GR3D is a complex model incorporating a high number of parameters. Consequently,
several analyses were necessary to further understand the relative role of different
parameters in the model outputs. Such analyses are essential for complex models to avoid
misinterpretation of simulation results (Grimm and Railsback, 2005). From this
consideration, the fast computation time of the GR3D model is a real advantage. Actually, in
our simple test case, the model dealt with millions of individuals but each simulation of 200
years took less than one second with a mean duration of simulations around 0.3 second. We
tested the model with more complex virtual environment (e.g. with 25 river basins) and the
duration of simulation was always below one minute.

In the test case, we assumed that dispersal depended only on the dispersal distance.
We did not incorporate an effect of the individual length as we considered only one
population and as the length of allis shad spawners (i.e. potential dispersers for this species)
has always been observed as relatively homogeneous within a population (Bagliniere and
Elie, 2000). We also ignored the effect of the watershed area in the dispersal function, as
only one river was available for dispersers.

Analyzing the success of the colonization of RB2 and the stability of the population in
RB2, our sensitivity analyses showed the importance of dispersal distance and of parameters

related to the duration of the life at sea («x, Lmat) and the survival condition in this

ptGrow
compartment (Zsw.). These results were consistent with our expectation and reproduced the
expected dynamics of the model. We populated the environment initially in order to have an
abundant and stable population in RB1. Consequently, a high number of dispersers were
able to colonize the uninhabited river and were only limited by the distance they have to
cross. The duration of the life at sea is highly linked to the resilience of diadromous species
(i.e. the more the individuals stay at sea, the more the mortality of individuals is high and the
resilience of the studied species is low) and so unsurprisingly influences dispersal and
stability of population as well as the survival conditions at sea. The analysis of interactions
effects showed the importance of the homing ( p,..) and of the Allee effect (parameter 6).

As the probability of homing determines the number of dispersers, it was also not surprising
to obtain a high interaction effect with the dispersal distance. In a same way, we introduced
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an Allee effect in the reproduction dynamics in order to take into account potential
difficulties to establish a population in an uninhabited river basin such as mate limitation and
reproductive facilitation problems or a decrease of juvenile mortality with decreasing stock
size (Berec et al., 2007). It explains consequently the high effect of the interactions of this
parameter. Concerning the abundance of the RB2 population, the most influential
parameters were, as expected, parameters linked to the success of the reproduction.
Actually, parameters survopirep, 4 and Toptrep defined the survival of individuals between egg
and recruit stages and the watershed area of RB2 were directly linked to its production
capacity.

Furthermore, model outcomes were not very sensitive to thermal parameters. This
result might be explained by a high thermal tolerance of the allis shad species and by the use
of the Gironde basin temperature to initialize temperature of RB1 and RB2 (except the
spring temperature that we modified to control the suitability of the two rivers). The
Gironde system is located in the middle of the allis shad distribution range and, although the
Gironde allis shad population is endangered, this might not be because of an environmental
change (Rougier et al., 2012).

The results of this test case are a good way to illustrate the dynamics included in the
GR3D model. This step was necessary before applying GR3D to a more complex case study to
avoid misinterpretation on the model results. Simulation results of the GR3D model might
also be compared with results of a species distribution model applied to the same species by
Lassalle (2008). We could quantify the divergence in prediction of future potential
distribution between static and dynamic approaches as has already be done for two virtual
plant species by Engler and Guisan (2009), who showed significant differences between the
two kind of approach. Recently, Estes et al. (2013) also compared mechanistic and empirical
model projections for the suitability of a crop species and concluded that both approaches
might be complementary. Lassalle et al. (2008a) described the 1900 observed distribution of
European diadromous fish species. Using this 1900 distribution in GR3D as an input defining
the initial distribution of individuals, and then, simulate population dynamics from 1900 to
today might be a way to validate the GR3D model. We could thus compare projected
distributions of GR3D simulation results with the current distribution of European
diadromous fish species to analyze whether species have responded in the way that the
GR3D model suggests (Kerr and Dobrowski, 2013).
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3.3 Ce qu'il faut retenir

La premiere exploration du modele GR3D a mis en évidence des résultats cohérents
avec |I'écologie et la biologie connue de la grande alose. Ces résultats sont en quelque sorte
une premiére forme de validation d’apparence (Bart, 1995) de la dynamique inclue dans le
modeéle GR3D. De par sa complexité, de nombreuses explorations sont encore nécessaires
pour améliorer la connaissance du modéle GR3D. Cependant, de maniéere a illustrer une
partie du potentiel du modele, j’ai choisi dans cette thése d’utiliser le modéle sur un cas
d’application plus concret portant sur I'étude de I'évolution de I'aire de distribution de la
grande alose entre 1900 et 2100.
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Le premier cas d’application du modéle GR3D a permis de présenter le modele et
d’explorer son fonctionnement sur un cas d’application virtuel simple. Dans cette partie, il
s’agit d’illustrer le potentiel du modele GR3D en I'utilisant dans un environnement construit
a partir de données réelles de fagon a étudier les possibilités de repositionnement de la
grande alose a I’échelle de son aire de distribution. Dans un premier temps je présenterai la
construction de I'environnement de travail défini pour ce cas d’application. Puis, en
m’appuyant sur la distribution observée de cette espéce autour de 1900, je chercherai a
reproduire cette distribution en jouant sur la valeur de quelques parameétres sélectionnés du
modeéle GR3D. Enfin, en me servant d’un jeu optimisé de parameétres incertains, je réaliserai
des simulations jusqu’en 2000 et 2100 et comparerai les résultats avec la distribution
observée de I'espéce en 2000 et la distribution potentielle de I'espéce en 2100 simulée a
I'aide d’'un modele empirique de distribution d’espéces.

1 La construction d'un environnement physique de simulation a
I’échelle de I'aire de distribution de la grande alose

L'aire de distribution des différents poissons migrateurs amphihalins européens a déja
fait I'objet d’une premiere étude. Ainsi, la constitution de la base de données Eurodiad par
Lassalle (2008) permet de disposer d’une aire de distribution observée de ces espéces
autour de 1900 et autour des années 2000. De plus, en considérant la distribution observée
autour de 1900 comme une distribution « pristine » des especes, Lassalle et al. (2009) et
Lassalle & Rochard (2009) ont calibré des modeles empiriques de distribution d’espéces et
réalisé des projections permettant d’estimer I'aire potentielle de distribution des espéces
migratrices amphihalines en 2100. Ces éléments, disponibles pour la grande alose,
constituent une base de connaissances et de comparaison possible pour travailler avec le
modeéle GR3D. Il s’agit notamment d’'une bonne opportunité pour confronter le modeéle
GR3D a des données réelles objectives et apporter des éléments sur la complémentarité
entre des résultats issus de modeles empiriques et ceux issus d’'un modéle mécaniste. Dans
un premier temps, j'ai donc exploité la base de données Eurodiad pour implémenter un
environnement construit a partir de données réelles dans le modéle GR3D.

1.1 La sélection des bassins versants intégrés dans l’environnement
physique

Afin de sélectionner les bassins versants a intégrer dans I’environnement, j’ai utilisé la
derniére version de la base de données Eurodiad. La version 3.0 de cette base contient des
données sur plus de 260 bassins versants répartis du Maroc a la Scandinavie et de I'lslande a
I'lran. Les Figure 5.1 (a) et (b) présentent la distribution observée de la grande alose autour
de 1900 et autour de 2000. En 1900, la grande alose était répertoriée présente dans 81
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bassins versants dont 20 ou elle était répertoriée comme « rare » signifiant ainsi que, dans
ces 20 bassins, il n’y a probablement jamais eu de reproduction de I'espéce observée a cette
époque. En 2000, la grande alose était répertoriée présente dans 67 bassins versants dont
57 ou elle était notifiée comme « rare ». En I'espace d’un siécle, I'aire de distribution de
cette espece a donc subi une forte contraction. Elle est aujourd’hui principalement présente
dans quelques bassins versants de la cote atlantique francaise.

(c) 1900 — Env. GR3Bf’ (d) 2000 - Env. GR3§]

A A A %

‘ 200 km

-
Figure 5.1 Aire de distribution observée de la grande alose (a) en 1900 et (b) en 2000 en considérant
I’ensemble des données disponibles dans la base de données Eurodiad 3.0, et (c) en 1900 et (d) en
2000 en considérant uniquement I’'environnement retenu pour le modéle GR3D. Dans chaque carte,
les bassins versants en jaune sont les bassins versants ol la grande alose est répertoriée absente, les
bassins versants en vert sont les bassins ol I'espéece est répertoriée présente en 1900, les bassins en
bleu sont les bassins ou I'espéce est répertoriée présente en 2000 et les bassins quadrillés sont les
bassins ol la grande alose est répertoriée comme « rare » dans la base de données Eurodiad 3.0
(Lassalle, 2008).

Pour définir I’environnement de travail du cas d’application, jai décidé de me
restreindre a la fagade atlantique européenne a laquelle j’ai volontairement retiré les bassins
versants des Tles britanniques. Ce choix a été fait pour limiter le nombre de bassins versants
et conserver des temps de calcul raisonnables (< 10 minutes) lors des simulations effectuées
avec le modele GR3D. Ainsi, a partir de la base de données Eurodiad 3.0, seuls les bassins

128



Chapitre V : Etude de I'aire de distribution de la grande alose entre 1900 et 2100

versants dont I'embouchure se trouve dans I’'Océan Atlantique, la mer Cantabrique, la
Manche et la mer du Nord ont été sélectionnés en prenant soin de retirer les bassins
versants britanniques et nord africains. Avec ces contraintes, I’'environnement de travail,
présenté dans la carte de la Figure 5.2, est constitué de 73 bassins versants répartis entre la
latitude 35° (le Guadalquivir en Espagne) et la latitude 60° (le Drammenselva en Norvege).
Méme si historiquement la grande alose était présente dans quelques bassins versants
d’Afrique du Nord (ex : le Sebou au Maroc), de la Baltique (ex : le Daldlven en Suéede) et
gu’elle est encore répertoriée comme rare dans quelques riviéres de Grande Bretagne (ex:
la Severn au Pays de Galles), I'environnement sélectionné pour ce cas d’application couvre
I'essentiel de I'aire historique de distribution de la grande alose. Afin d’illustrer ces propos, la
Figure 5.1 présente des cartes comparatives de distribution ol I'on considere soit I'ensemble
des bassins versants de la base Eurodiad 3.0 (carte (a) et (b)), soit uniqguement les bassins
versants constituant I'environnement construit pour étre intégré au modéle GR3D (carte (c)
et (d)).

1. Lima

2. Lerez

3. Ulla

4. Mandeo
5. Landro

6. Masma
7.Eo

8. Navia

9. Esva

10. Nalon-Narcea
11. Sella

12. Nansa
13.Pas

14. Ason

15. Nervion
16. Deva-Cares
17. Oria

18. Urumea
19. Bidassoa
20. Nivelle
21. Leyre
22. Seudre
23. Sévre Niortaise
24. lay

25. Auzance
26. Blavet
27. Scorff
28. Odet

29. Aulne
30. Elorn

31. Leguer
32. Trieux
33. Leff

34. Rance
35. Couesnon
36. Selune
37. Sienne
38. Douve
39. Vire

40. Orne

41. Dives
42. Touques
43. Bresle
44. Somme
45. Authie
46. Canche
47. Aa

48. Yser

49. Eider
50. Vida

Figure 5.2 Ensemble des bassins versants sélectionnés pour constituer I'environnement de travail du
modele GR3D dans ce cas d’application.
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D’un point de vue pratique, I'environnement est intégré dans GR3D sous la forme d’un
fichier « shape ». Ce fichier a été construit a partir du systéme d’information géographique
libre Quantum GIS et contient les coordonnées géographiques exactes de |'exutoire de
chacun des bassins versants et des polygones délimitant la surface de chacun des bassins
versants. Ce logiciel a également été utilisé pour évaluer la distance des bassins versants
deux a deux. Ainsi, la distance entre deux bassins versants voisins a été approximée par une
ligne droite tirée entre I'exutoire des deux bassins. Puis, la distance entre deux bassins
versants non voisins a été approximée par la somme des distances deux a deux des bassins
les séparant. Tout ceci a abouti a la construction d’une matrice de distance permettant
d’obtenir la distance entre deux bassins versants quelconque de I’environnement. Cette
matrice constitue un fichier d’entrée du modele indispensable au déroulement des
simulations car elle est « appelée » par le modeéle GR3D a chaque pas de temps ou le
processus de dispersion est impliqué. Un fichier d’entrée contenant les caractéristiques des
bassins versants (longitude et latitude de I'exutoire, surface, et température saisonniére) est
également nécessaire au bon déroulement des simulations.

1.2 La construction de I'’environnement marin : les « bassins en mer »

Afin de pouvoir localiser les individus lorsqu’ils sont en mer au cours des simulations,
j’ai intégré dans I'environnement graphique de GR3D des « bassins marins ». Un « bassin
marin » a ainsi été associé a chacun des bassins versants. Cependant la position de ces
« bassins marins », contrainte par I'environnement graphique, est approximative méme si
les bassins marins sont, autant que possible, proches du bassin versant auquel ils sont
associés. Seules les coordonnées géographiques de |'exutoire des bassins versants sont
exactes et utilisées dans les processus du modele GR3D. D’un point de vue pratique, ces
« bassins marins » ont été dessinés avec le logiciel Quantum GIS et sont intégrés dans le
modele sous la forme d’un fichier « shape ». La capture d’écran présentée en Figure 5.3
montre I'aspect de la représentation graphique de I’environnement intégré au modele GR3D
pour le présent cas d’application. La température d’un « bassin marin » évolue a chaque pas
de temps et est calculée comme une moyenne entre une constante (12°C) et la valeur de la
température dans le bassin versant associé au « bassin marin ».

130



Chapitre V : Etude de I'aire de distribution de la grande alose entre 1900 et 2100

N ¥
G/,
] o,a,'" \o'"'"a S
Mens )
.“z :
oa
]
-
E' r
|
Ems
—_E 3 3 .. Weser
r _3— : Elbe
f y Escaut CNeuse:
: E@ L - Rhine
Bassins : \ .1 A e
marins L Z¢ .Vilaine_:
| : g
Loire
~~~~~~~~ > "’Charenye .
D E Garonne
D ' - I , Adour
%-~ Minho /
‘v g Douro
o .
E Tagus
r _ Guadiana
j 4 éuadalquivir
‘ ] j 200 km
= =

Figure 5.3 Interface graphique de I’environnement intégré au modéle GR3D pour ce cas
d’application. Aucun n’individu n’est présent dans le systeme. Les noms de quelques bassins
versants et la [égende pointant quelques bassins marins ont été ajoutés a posteriori sur la capture
d’écran.

1.3 La construction de I'’environnement thermique du cas d’application

Afin de déterminer les séries de température saisonniéres a intégrer dans le modéle
GR3D pour fixer I'évolution des valeurs de température dans les différents bassins au cours
des simulations de ce cas d’application, deux types de données ont été utilisées : (i) des
chroniques reconstituées de températures mensuelles d’air pour la période 1901-2000
extraites de la base de données climatiques CRU T.S 2.1 (Mitchell and Jones, 2005) et (ii) des
projections de températures mensuelles d’air issues de modeles climatiques pour la période
2001-2100 extraites de la base de données climatiques TYN S.C. 2.03° (Mitchell et al., 2004).
Pour cela, I'outil d’extraction TETYN a été utilisé (Solymosi et al., 2008). En particulier, cet
outil autorise le calcul de descripteurs du climat, dans le cas présent les températures de
I'air, en choisissant parmi plusieurs modeéles climatiques globaux et scénarios socio-
économiques, et en sélectionnant une période et une zone d’intérét. Dans ce cas

® Bases développées par le Climatic Research Unit, University of East Anglia, Norwich, UK.
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d’application, le scénario A2 de I'lPCC et le modele climatique global HadCM3°® ont été
sélectionnés pour évaluer les températures de I'air sur la période 2000-2100. Ce modeéle
climatique global est 'un des plus employés dans les prédictions météorologiques et les
projections climatiques. Le scénario d’émission de gaz a effet de serre A2 est I'un des plus
pessimistes et I'un des plus fréquemment utilisés pour réaliser des projections. De plus, il
s’agit du modele climatique global et de I'un des scénarios d’émission employés par Lassalle
& Rochard (2009) pour réaliser des projections avec des modeles empiriques de distribution
d’espéces.

Les chroniques de température concernent donc la température de [lair. Or,
jusgu’alors, le modele GR3D intégre des températures d’eau. Plus particulierement, les
parametres thermiques décrivant la tolérance de la grande alose lors des processus de
croissance, reproduction et survie sont issus d’observations et d’études expérimentales et
sont renseignés en température d’eau. Plutét que de modifier les chroniques de
température en °C d’air en les transformant en °C d’eau, j'ai simplement modifié la valeur
des parametres thermiques en faisant I’'hypothése de travail générale suivante : une valeur
de température de X °C dans I'eau correspond a une valeur de X + 2°C dans l'air (Morrill et
al., 2005).

A partir de I’environnement précédemment décrit et des chroniques de température a
disposition, il s’agit maintenant d’utiliser le modele GR3D pour tenter de reproduire la
distribution observée de la grande alose autour 1900. La distribution reproduite permettra
ainsi de définir une distribution initiale cohérente de I'espéce pour réaliser des simulations
de I'évolution de I'aire de distribution a I’horizon 2000 et 2100.

2 Une pseudo-calibration du modéle GR3D pour reproduire la
distribution observée de la grande alose en 1900

Pour réaliser cette partie du travail, il est avant tout nécessaire de poser le postulat de
travail suivant : la distribution historique de la grande alose observée en 1900 correspond a
une distribution « pristine » de I'espéce ou toutes les populations de grande alose sont a
I’équilibre. Cela sous-entend qu’a cette époque la grande alose se trouvait partout ou les
conditions lui étaient favorables aussi bien abiotiques (conditions environnementales) que
biotiques (ex : compétition éventuelle avec d’autres especes) et qu’elle n’était pas limitée

°Me siecle,

par ses capacités de dispersion. Nous considérerons également qu’au début du 20
I'effet de I'anthropisation était encore faible. En effet, bien que Hoffmann (1996, 2005) ait
démontré que durant le moyen-age I'augmentation de la population humaine et donc de la

demande avait déja modifié de facon conséquente des pécheries européennes et altéré la

® Hadley Centre Climate Model, version 3 Pope, V.D., Gallani, M.L., Rowntree, P.R., Stratton, R.A., 2000. The
impact of new physical parametrizations in the Hadley Centre climate model: HadAM3. Climate Dynamics 16,
123-146.. Hadley centre for climate predictions and research, bracknell, Berkshire, UK.
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biodiversité aquatique, on se situe tout de méme autour de 1900 avant I'accélération (i.e. a
partir de 1950) de la derniére grande crise d’érosion de la biodiversité encore en cours
(Leakey and Lewin, 1996; Brook et al., 2008). De plus, la premiére période de réchauffement
mondial du climat a eu lieu entre 1910 et 1945, avec une augmentation de 0,15°C par
décennie (IPCC, 2007). Enfin, la politique de développement de grands barrages (hauteur de
plus de 15 metres) en Europe a commencé dans les années 1950 (GIGB/ICOLD, 2003).

A partir de ce postulat de travail et compte tenu de la dynamique incorporée dans le modéle
GR3D qui, en I'état actuel, ne prend pas en compte I'effet d’actions anthropiques régionales,
il semble possible de reproduire une distribution proche de la distribution observée en 1900.
Le modele étant déja paramétré pour reproduire la dynamique de population de la grande
alose, j’ai dans un premier temps observé les résultats de simulations du modeéle en utilisant
les valeurs nominales (i.e. de référence) des différents parametres.

2.1 La distribution 1900 de la grande alose simulée avec les valeurs
nominales des parametres incertains du modele GR3D

2.1.1 Méthodologie et description des simulations réalisées

Il s’agit ici d’observer les résultats de simulation du modele GR3D en utilisant les
valeurs de référence des parametres incertains du modele obtenues soit par des
observations issues de la littérature, soit par des estimations ou calibrations faisant
intervenir une part d’expertise. En considérant des conditions climatiques autour de 1900,
I'objectif de ces simulations est de déterminer l'intégralité des bassins versants de
I’environnement du modele GR3D ou les conditions étaient favorables a I’établissement de
population de grande alose afin de comparer I'aire de distribution 1900 simulée avec celle
observée. Dans ce but, tous les bassins versants du systeme sont initialement peuplés avec
500 000 juvéniles de grande alose et une simulation de 100 ans est ensuite réalisée (i.e. 400
pas de temps) de facon a observer une situation finale a I'équilibre. Les conditions
climatiques sont maintenues identiques durant toute la durée de la simulation. De maniére a
éviter d’appliquer la situation 1900 aux conditions thermiques de la seule année 1901, une
moyenne des valeurs saisonniéres sur la premiere décennie du siecle a été utilisée (par

T°C(hiver)  +T°C(hiver)  +..+T°C(hiver)

exemple : ToC(hiver)SimUI — 1901 10 1902 1910 )

Deux types de sortie de modéle ont été considérées pour chaque bassin : (i) son état
final, fs, a savoir « colonisé » (i.e. fs=1 correspondant a la présence de reproductions
effectives (i.e. non nulles) dans le bassin au cours des dix derniéres années de simulation) ou
« non colonisé » (i.e. fs=0 traduisant une absence de reproduction au cours des 10 derniéres
années de simulations) et (ii) le pourcentage moyen de géniteurs participant a la
reproduction et provenant du méme bassin (i.e. géniteurs autochtones), Py Cette derniére
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variable de sortie permet d’observer I'importance éventuelle de dynamiques de
métapopulation de type source-puits a I'intérieur d’un bassin versant (Pulliam, 1988, 2000).
Afin de comparer l'aire de distribution 1900 simulée et observée, j’ai rempli une matrice de
confusion permettant d’identifier les bassins versants ou la distribution simulée était en
accord ou en désaccord avec la distribution observée en 1900. A partir de ces matrices, j'ai
estimé un indice Kappa de Cohen (Cohen, 1960). Cet indice est une mesure statistique
utilisée comme un coefficient d’accord et reconnue comme plus robuste que le calcul d’'un
simple pourcentage d’accord, car il évalue I'accord observé en tenant compte de I'accord
aléatoire (Carletta, 1996). Dans le cas présent, cet indice permet d’évaluer la concordance
entre les présences-absences observées et celles issues des résultats de simulations du
modele GR3D. La Figure 5.4 présente la méthode pour remplir la matrice de confusion et le
détail du calcul de I'indice k qui en découle. L'indice Kappa varie entre -1 et +1, avec +1
indiquant une concordance parfaite entre prédictions et observations et une valeur de 0 ou
moins indiquant une concordance en fort désaccord. Le Tableau 5.1 présente une table
proposé par Landis & Koch (1977) pour interpréter le k de Cohen.

Matrice de confusion Calcul de I'indice x

Obs. 1900

_ Pr(a)-Pr(e)

Absence | Présence =

1-Pr(e)
a Absence VN FN SHEE Pr(a) —VN+VP
o
o 3 ;
Présence i VP et, Pr(e)=(VN+I'N)*(VN+1"l’)+(l"N+V1’)*(1’1’+ VP)

Figure 5.4 Détail de la matrice de confusion et du calcul de l'indice Kappa. VN : pourcentage
d’absences correctement prédites par GR3D ; FN : pourcentage d’absences mal prédites par GR3D ;
FP: pourcentage de présences mal prédites par GR3D; VP : pourcentage de présences
correctement prédites par GR3D; Pr(a): pourcentage d’accord entre GR3D et les données
observées : Pr(e) : pourcentage d’accord entre GR3D et les données observées qui serait intervenu
par I'effet de la chance seule.

Tableau 5.1 Table proposée par Landis & Koch (1977) pour interpréter la valeur de I'indice k de
Cohen.

K Interprétation

<0 Désaccord

0,0-0,20 Accord trés faible
0,21-0,40 Accord faible
0,41-0,60 Accord modéré
0,61-0,80 Accord fort
0,81-1,00 Accord presque parfait
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2.1.2 Résultats et discussion

Les résultats de la comparaison entre la distribution 1900 observée de la grande alose
et de la distribution 1900 simulée avec les valeurs nominales des parameéetres du modele
GR3D sont présentés en Figure 5.5. On observe une aire de distribution simulée tres
différente de celle observée avec seulement 6 bassins versants colonisés dans l'aire de
distribution simulée (contre 51 dans l'aire observée). La valeur de 0,07 de l'indice kappa
indique logiquement un accord tres faible entre observation et simulation.

(c) Obs. 1900
K=0,07 | Abs. Pres.

Abs. 26% 65%

GR3D

Pres. | 0% 9%

Figure 5.5 (a) Carte de la distribution 1900 observée de la grande alose ; (b) Carte de la distribution
1900 simulée avec les valeurs nominales des parametres incertains du modele GR3D (I’échelle de
couleur donne une idée seulement approximative du nombre d’individus présents dans les différents
bassins versants) ; (c) présentation des résultats de la comparaison entre les deux résultats.

Les valeurs nominales des parametres du modele GR3D ne permettent absolument pas
de reproduire la distribution observée en 1900. On observe que les bassins versants
colonisés a la fin des simulations sont localisés au sud de I'environnement, dans les régions
les plus chaudes. La température pourrait donc étre a I'origine de ces résultats trés décalés
par rapport aux observations. Cette hypothese est renforcée par les observations du
déroulement des simulations qui montrent que, dans la quasi-majorité des bassins versants,
aucune reproduction n’a lieu. Deux températures limites intégrées dans le modele GR3D
peuvent expliquer cela : (i) la température minimale limite de survie des ceufs, Tminrep (cf.
Chapitre 1ll, Tableau 3.2), en dessous de laquelle les reproductions produisent des ceufs non
viables et (ii) la température minimale limite nécessaire pour déclencher la remontée des
géniteurs jusqu’aux zones de reproduction, Tmincenriv (cf. Chapitre Ill, Tableau 3.5), en
dessous de laquelle aucune reproduction n’a lieu. Tel que le modeéle est paramétré, ces deux
températures interviennent chacune dans des processus se déroulant au printemps et, en
considérant la température de I'air, sont fixées a 14°C pour Tminrep (Charles and Jatteau,
2010) et 12°C pour Tmincenriv- (Cassou-Leins et al., 2000; Kottelat and Freyhof, 2007). La
température Tpinrep €St donc la plus contraignante et peut potentiellement empécher les
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reproductions fonctionnelles. La Figure 5.6 confirme que cette température limite n’est
dépassée que dans 9 bassins versants du systéme. Quatre bassins versants (le Guadalquivir,
le Guadiana, le Sado et le Tage) dépassent largement cette valeur et sont colonisés. Les cinqg
autres bassins versants dépassent a peine la valeur limite et peuvent étre séparés en deux
groupes : (i) le Lima et le Lerez, colonisés et se situant a proximité des quatre autres bassins
colonisés, et (ii) I’Adour, la Leyre et la Garonne non colonisés et éloignés des quatre autres
bassins versants colonisés. L'importance des quatre bassins versants colonisés et dépassant
largement la température limite Tminrep €st confirmée par les résultats présentés dans le
Tableau 5.2.

20
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Figure 5.6 Valeur de la température (en °C d’air) au printemps dans chacun des bassins versants au
cours des simulations. La ligne en pointillé montre la température minimale limite intervenant dans
le processus de reproduction et correspondant a celle de survie des ceufs de grande alose (Tmingep)-
Les encadrés montrent les bassins versants dans lesquels une reproduction est possible ; en vert, les
bassins versants effectivement colonisés en fin de simulation et orange les bassins versants non
colonisés.
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Tableau 5.2 Tableau présentant, pour chacun des bassins versants colonisés, le pourcentage moyen
de reproducteurs issus du méme bassin versant au cours des 10 derniéres reproductions (Pay).

. Pourcentage moyen de reproducteurs issus du
Nom du bassin versant . . R
bassin au cours des 10 derniéres reproductions

Guadalquivir 89%
Guadiana 83%
Sado 38%
Tage 96%
Lima 36%
Lerez 16%

Dans le Lima et le Lerez, on observe effectivement un faible pourcentage de
reproducteurs issus de ces mémes bassins versants au cours des reproductions
(respectivement 36% et 16%). Cela sous-entend nécessairement une contribution
importante de géniteurs allochtones au maintien de populations dans ces deux bassins
versants. Ceci a été vérifié par des simulations effectuées en fixant la probabilité de homing
a 1 (il n'y a donc plus de dispersion et les bassins versants ne peuvent pas recevoir de
géniteurs issus de bassins versants voisins). Ces simulations ont montré que le Lima et le
Lerez avaient alors une dynamique de population similaire a celle observée dans I’Adour, la
Leyre et la Garonne, a savoir des reproductions au cours des premiéres années de
simulations suivies d’une disparition rapide de la population. En effet, les reproductions sont
possibles mais avec une trés faible survie des ceufs et par conséquent une quantité
potentielle de futurs géniteurs faible ne permettant pas, seule, d’assurer le renouvellement
de la population. L'effet Allee inclus dans le processus de reproduction contribue également
a renforcer la difficulté d’installation d’une population viable dans ces bassins versants. En
revanche, lorsque ces bassins versants recoivent un soutien en géniteurs des bassins
versants voisins, une population s'y maintient. En outre, on remarque que la valeur de Py
pour le Sado est également faible (38%) mais cela est uniquement di a sa petite surface
(comparativement aux bassins qui I’entourent) qui limite sa capacité de production et donc
la quantité de géniteurs qu’il produit. Les bassins versants voisins du Sado étant de grande
taille, ils produisent de nombreux géniteurs et donc potentiellement de nombreux individus
errants pouvant soutenir la reproduction dans d’autres bassins versants. Cependant, dans
I’expérience avec une probabilité de homing fixée a 1, la population du Sado est aisément
maintenue démontrant que ce bassin n’a pas nécessairement besoin d’un soutien des
bassins versants voisins a I'inverse du Lerez et du Lima.

Ainsi, méme si cette expérience utilisant les valeurs nominales des paramétres
incertains du modele GR3D n’a pas permis de reproduire la distribution 1900 observée de la
grande alose, elle a permis de mettre en évidence l'effet limitant potentiel de deux
parametres thermiques du modeéle (Tminrep €t Tmincenriv) €t I'existence dans le modéle de
dynamiques de type métapopulations impliquant des bassins versants sources et des bassins
versants puits. Dans GR3D, cette dynamique est liée essentiellement a deux parametres, le
niveau de homing (Pnom) et le paramétre fixant l'intensité de |'effet Allee (0). Il s’agit
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maintenant de chercher une combinaison optimisée de ces quatre paramétres pour tenter
de mieux reproduire la distribution observée de la grande alose en 1900.

2.2 La distribution 1900 de la grande alose simulée avec un jeu optimisé
(mais non optimal) de parametres

2.2.1 Méthodologie

A partir des quatre parameétres identifiés précédemment (Tminrep, Tmingenrivs Phom et 0),
il s’agit ici de chercher un jeu optimisé de paramétres permettant de représenter au mieux la
distribution observée en 1900. Il est important de préciser que nous cherchons ici un jeu
optimisé de parametres, et non pas, le jeu optimal de paramétres. Pour trouver le jeu
optimal de parametres, il s’agirait effectivement d’optimiser le modéle en prenant par
exemple comme critére la maximisation de 'indice kappa et en considérant probablement
d’autres parameétres incertains du modele. On entre ici dans la problématique de la
calibration des modeles complexes. En général ces procédures sont compliquées et trés
colteuses en temps et il ne m’a pas été possible de la réaliser au cours de cette thése. C'est
pourquoi, je parle dans ce cas d’application d’une pseudo-calibration du modele GR3D.
Pour chacun des quatre parametres sélectionnés, j'ai considéré deux modalités (Tableau
5.3). Concernant les deux parameétres de préférendums thermiques, ils ont été abaissés par
seuil de 2°C et concernant les deux autres parametres, des valeurs autour de la valeur
nominales ont été retenus. J'ai ainsi réalisé 16 simulations similaires a celle réalisée dans la
partie précédente en estimant pour chaque simulation la matrice de confusion et la valeur
de l'indice kappa ; le jeu optimisé de parametres retenu étant celui maximisant la valeur de
I'indice kappa.

Tableau 5.3 Valeurs nominales et modalités testées des quatre parameétres retenus pour réaliser
une pseudo-calibration du modele GR3D.

Valeur nominale Modalités testées
ThminRep 14°C [12°C; 10°C]
Tmingenriv ~~ 12°C [10°C; 8°C]
Phom 0,8 [0,7;0,9]
0 1,9 [1,8; 2]

2.2.2 Résultats

La Figure 5.7 présente I'ensemble des résultats. On observe un indice kappa variant
entre 0,26 et 0,42. D’'une maniére générale I'indice kappa augmente lorsque le parametre
Tminrep diminue et est plus faible lorsque I'intensité de I'effet Allee est plus forte (i.e. 6 = 1,8).
L'indice kappa le plus élevé est obtenu avec la combinaison suivante de parameétres : Tpinrep
= 10, Tmingenriv = 8, Prom = 0,7 et 6 = 2. Dans cette situation, 51 bassins versants sont
colonisés, le méme nombre que dans l'aire de distribution observée. Cependant, des
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divergences existent entre les deux distributions ce qui explique une valeur de I'indice Kappa
indiguant seulement un accord modéré entre les deux distributions. La Figure 5.8 présente
la comparaison entre |'aire de distribution observée en 1900 et I’aire de distribution simulée
obtenue avec le jeu optimisé de parametres.

Température minimale limite pour déclencher la remontée des géniteurs (T,,,,enriv)

10 10 8 8
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Figure 5.7 Matrice de confusion et valeurs des indices kappa pour toutes les combinaisons de
parameétres testées.

( (b)

X,

-

Obs. 1900

Figure 5.8 (a) Carte de la distribution 1900 observée de la grande alose ; (b) carte de la distribution
1900 simulée avec le jeu optimisé de paramétres (I’échelle de couleur donne une idée seulement
approximative du nombre d’individus présents dans les différents bassins versants) ; (c) présentation
des résultats de la comparaison entre les deux distributions.
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On remarque que le modele GR3D reproduit relativement bien la distribution observée
jusqu’a la Seine, limite nord a partir de la laquelle plus aucun bassin n’a de population
installée alors que dans la distribution observée en 1900, les bassins versants plus au nord
tel que le Rhin, la Weser ou I'Elbe sont peuplés. Compte tenu de la valeur des températures
du jeu de parameétres sélectionné, des reproductions sont possibles dans ces bassins
versants mais leur succés doit étre relativement limité par les températures peu éloignées
des valeurs limites. La Figure 5.9 montre I'importance de dynamiques de type sources-puits
pour maintenir des populations dans plusieurs bassins versants du systéme puisqu’en
I’'absence de dispersion (probabilité de homing fixée a 1), seulement 36 bassins versants sont
colonisés contre 51 lorsque la probabilité de homing est fixée a 0,7.

1000 000
900 000
800 000 ; .
700 000 )
600 000 0 ¢
500 000 N ,

400 000 L (Bl
300 000

200 000
100 000
0

Figure 5.9 Carte de la distribution 1900 simulée avec les valeurs de Tpinrep, Tmincenriv €t 6 égales a
celle du jeu optimisé de parameétres et une probabilité de homing égale a 1.

2.3 Discussion sur la reproduction de la distribution observée 1900 a
I'aide du modele GR3D.

Le jeu optimisé de parametres sélectionné permet d’améliorer nettement la
distribution 1900 simulée de la grande alose comparativement a la simulation avec les
valeurs nominales. Cependant les résultats pourraient étre améliorés et plusieurs solutions
peuvent étre envisagées. Tout d’abord, la valeur des parametres thermiques pourrait encore
étre abaissée pour tenter d’élargir I'aire de distribution simulée vers le nord. Cependant, les
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valeurs des températures retenues dans le jeu optimisé de parameétres sont bien plus basses
gue celles renseignées dans la littérature issues d’observation pour Tpingenriv (fixée a 8°C
contre 12°C dans Cassou-Leins et al. (2000) et Kottelat & Freyhof (2007)) et d’études
expérimentales pour Tpinrep (fixée a 10°C contre 14°C dans Charles & Jatteau (2010)).

Pour améliorer la distribution 1900 simulée avec GR3D, il serait également possible de jouer
sur d’autres parameétres du modéle en s’appuyant notamment sur les résultats issus de
I'analyse de sensibilité du modele menée dans le chapitre IV. Il serait par exemple
intéressant de tester 'influence des paramétres de mortalité (notamment la mortalité en
mer) ou encore celle des paramétres de croissance (en intégrant notamment dans le modele
le gradient latitudinal de la taille a maturité des géniteurs mis en évidence par Lassalle et al.
(2008c) ou une variabilité entre males et femelles).

Pour améliorer la distribution reproduite par le modele GR3D, un autre moyen
pourrait consister a jouer sur la phénologie de I'espéce. En effet, il est possible que dans des
régions plus froides, les géniteurs de grande alose remontent les riviéres plus tardivement
pour se reproduire (Magnin, 1962). Ceci a notamment déja été mis en évidence chez
I'esturgeon européen dans une étude concernant les populations du Guadalquivir, de la
Gironde et de I'Elbe. Dans le cas précis de I'alose, décaler la saison de reproduction du
printemps a I'été pour les bassins versants les plus au nord permettrait d’accroitre la survie
des ceufs (car les températures en été sont plus élevées qu’au printemps) et pourrait étre
une solution pour tenter de mieux reproduire la distribution 1900 observée. Cependant, une
étude menée sur la phénologie des espéces migratrices amphihalines n’a pas permis de
mettre clairement en évidence un gradient nord/sud dans la date de remontée des géniteurs
de grande alose (Gaillard, 2010). De plus, un autre argument d’ordre sémantique ne va pas
en faveur d’un tel gradient. En effet, dans plusieurs régions telles que la Grande Bretagne
(« May fish ») ou I’Allemagne (« Maifisch »), la grande alose est également appelée « poisson
de mai », ce qui, compte tenu de l'origine ancestrale probable de ces appellations, irait
plutdt en faveur d’'une remontée des géniteurs et d’une reproduction au printemps.

Concernant ces problématiques autour de la phénologie, on ne peut pas exclure |'effet
potentiel de considérer des températures saisonnieres moyennes dans le modele GR3D. Cela
ne permet effectivement pas de prendre en considération des effets de réchauffement plus
ponctuels au sein méme d’une saison qui pourraient expliquer la présence de la grande
alose dans certaines régions. Plus concrétement, la reproduction de la grande alose
intervient plutot en fin de printemps (Cassou-Leins et al., 2000) et il est entendu que les
mois de mai et juin sont généralement plus chauds que le mois d’avril. En ce sens, abaisser
les valeurs nominales des parametres thermiques du modele GR3D pourrait permettre de
compenser ce biais.

Une autre hypothése consiste a remettre en cause les valeurs trouvées dans la
littérature pour les parametres thermiques, notamment la température minimale limite de
survie des ceufs (Tminrep). Dans ce cas, des différences génétiques entre les populations
seraient a |'origine d’une tolérance accrue a des températures froides des jeunes stades de
grande alose issue de populations situées au nord de 'aire de répartition. En effet, la valeur
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du paramétre Tninrep @ €té obtenue par des études expérimentales visant a analyser la
sensibilité des jeunes stades de grande alose (ceufs et larves) aux facteurs
environnementaux en milieu contrélé (Charles and Jatteau, 2010). Or ces études ont été
menées a partir d’embryons prélevés sur des géniteurs issus uniqguement du bassin versant
de la Nivelle. Les résultats issus de ces études ne sont donc peut-étre pas généralisables a
I’'ensemble des populations de grande alose. Pour vérifier cela, il pourrait étre envisageable
de collecter des embryons de géniteurs provenant de différents bassins versants avec si
possible un gradient latitudinal assez prononcé (par exemple des géniteurs du Minho, de la
Nivelle, de la Garonne, de la Loire et de la Vire) et de réitérer les expériences menées de
maniere a vérifier si les embryons ont tous la méme sensibilité a la température ou si des
différences en fonction de leur provenance existent. Ce type d’expérience se rapproche des
expériences de « common garden » fréquemment utilisée en écologie des plantes (voir par
exemple Reich et al. (2005), Hobbie et al. (2006), Monty & Mahy (2010)) et pourrait fournir
de précieuses informations pour paramétrer le modele GR3D.

Toutes ces hypothéses et propositions soulévent des problématiques liées, a la fois, au
choix ou non d’intégrer toutes les sources de variabilité dans des modeles mécanistes
évoquées en introduction du chapitre IV, et a la fois, a la calibration et I'optimisation des
modeéles complexes. Le premier probleme soulevé est un probléeme de choix de
modélisation. Comme tout choix est critiquable, le modélisateur s’expose nécessairement
(et heureusement) a la critique. On pointe ici la difficulté du modélisateur qui se doit de
résister a la tentation du modeéle 1:1 (en acceptant des simplifications de la réalité) malgré
une facilité apparente de développement conduisant inévitablement a un sentiment de
frustration. Mais il faut garder a l'esprit que le fait de complexifier un modeéle ne fait
gu’augmenter la difficulté a I'appréhender et a en interpréter les résultats et ne le rendra
pas nécessairement plus juste. De plus, la complexité d’un modeéle devrait toujours étre
contrainte par les données disponibles (Ludwig and Walters, 1985; Adkison, 2009). On
aborde ici le second probléme soulevé ci-dessus concernant la calibration et I'optimisation
des modeles complexes. Dans le cas du modéle GR3D, les données sont peu disponibles ce
qui, de fait, réduit les chances de pouvoir un jour I'optimiser. La distribution observée en
1900 de la grande alose permet la calibration d’une distribution initiale pour ensuite réaliser
des simulations. Cependant, les différents processus du modele n‘ont pas été calibrés
simultanément. Les éventuelles calibrations sont faites processus par processus en
extrapolant des résultats provenant d’études locales (par exemple : la calibration offline du
processus de reproduction, cf. Chapitre IV, § 2.2.4). Il reste aujourd’hui un travail de
réflexion a faire concernant la faisabilité de la calibration du modéle GR3D qui consistera
notamment a rechercher les méthodes possibles et a enrichir les données utilisables.
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3 Utilisation du modele GR3D pour simuler I'évolution de l'aire de
distribution de la grande alose a I'horizon 2000 et 2100 et
éléments de comparaison

A partir d’'une distribution observée de la grande alose en 1900, considérée comme
une distribution pristine de I'espéce, j'ai réalisé une pseudo-calibration du modéle GR3D
pour reproduire au mieux cette distribution. J'ai ainsi défini une distribution initiale
cohérente de I'espéce pour pouvoir, a titre exploratoire et informatif, réaliser avec le jeu de
parametres optimisé, des simulations de I’évolution de I'aire de distribution de la grande
alose a I’horizon 2000 et 2100 de facon a en étudier la dynamique de repositionnement.

3.1 Distribution observée de la grande alose autour de 2000 versus
distribution potentielle simulée avec le modele GR3D

Comme cela a déja été évoqué dans la partie 1.1 de ce chapitre, I'aire de distribution
de la grande alose a subi une trés forte contraction sur la période 1900-2000 (cf. cartes
comparatives présentées Figure 5.1). Cependant, les résultats de la distribution 2000
simulée avec le modéle GR3D (Figure 5.10 (b)) montrent que, comparativement a I'aire de
distribution 1900 initiale simulée, on observe un repositionnement de I'aire de distribution
avec une extension par le nord. Plus particulierement, il y a une augmentation de |'aire de
distribution sur la période 1900-2000 avec 7 bassins versants en plus colonisés et aucun
bassin versant n’ayant perdu sa population. A partir de la dynamique incorporée dans le
modele GR3D et des préférences thermiques incluses dans les processus, il semble donc que
le début de réchauffement climatique observé sur la période 1900-2000 ait été favorable a la
grande alose d’'un point de vue biologique et lui ait permis de gagner quelques habitats
favorables. Il ne faut cependant pas oublier qu’en I'état actuel, aucune pression anthropique
régionale n’est incorporée dans la dynamique du modele GR3D. Les résultats obtenus par
ces simulations tendent donc a montrer que I'impact de I'anthropisation sur la période 1900-
2000 a été indéniable au regard de la contraction de I'aire de distribution de la grande alose
effectivement observée sur la période 1900-2000 déja évoquée dans la partie 1.1 de ce
chapitre (cf. Figure 5.1). Les causes sont aujourd’hui bien connues (Limburg and Waldman,
2009) avec notamment l|'‘apparition de pécheries de plus en plus performantes, la
construction de grands barrages sur les cours d’eau (ex barrage de Alacal de Rio sur le
Guadalquivir) perturbant d’'une part la remontée des géniteurs (limitation des zones de
reproduction accessibles, diminution des débits des rivieres) et d’autre part la dévalaison des
juvéniles (mortalité dans les turbines) ou encore les nombreux problémes liés a la pollution
des cours d’eau (ex le Rhin, I'oued Sebou).

De facon peu surprenante, I'aire de distribution simulée en 2000 avec le modéle GR3D est
donc tres différente de I'aire de distribution de la grande alose observée autour des années
2000 (Figure 5.10). L'impact de I'anthropisation pourrait étre incorporé dans le modéle
GR3D. Dans le processus de mortalité en riviere, un parametre est par exemple déja prévu
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pour intégrer une mortalité anthropique (parametre fixé Hyy, a O au cours de ces
simulations). Par ailleurs, pour prendre en compte une partie de I'impact des barrages, la
surface des bassins versants pourrait étre simplement réduite a la surface accessible, ce qui
aurait pour conséquence de diminuer la qualité des reproductions dans les bassins versants.
Tout cela nécessiterait cependant un travail préliminaire d’acquisition de données et
d’incorporation de ces données dans I'environnement de travail.

(b)

Obs. 2000

Abs. Pres.

16% 0%

72% 12%

Figure 5.10 (a) Carte de la distribution 2000 observée de la grande alose avec uniquement les
populations fonctionnelles; (b) Carte de la distribution 2000 simulée avec le jeu optimisé de
parametres et en considérant la distribution 1900 simulée comme la distribution initiale de I'espéce
(I’échelle de couleur donne une idée seulement approximative du nombre d’individus présents dans
les différents bassins versants) ; (c) présentation des résultats de la comparaison entre les deux
distributions.

3.2 Distribution potentielle de la grande alose en 2100 issue d’'un modéele
empirique de distribution d’espéces versus distribution potentielle
simulée avec GR3D

En premier lieu, si I’'on compare 'aire distribution 2000 simulée avec GR3D (Figure 5.10
(b)) a celle simulée avec ce méme modele en 2100 (Figure 5.11 (b)), on observe un nouveau
repositionnement de I'aire de distribution de la grande alose. Le résultat notable de la
distribution 2100 simulée avec le modele GR3D concerne les bassins versants du Sado et du
Tage (bassins versants dont I'exutoire est au Portugal) dans lesquels, en fin de simulation, la
température est trop élevée pour que des reproductions puissent avoir lieu. Il y a donc un
début de contraction de l'aire de distribution par le sud. En revanche, la limite nord de I'aire
distribution a encore été repoussée et, a I'exception des bassins versants scandinaves,
I’ensemble des autres bassins versants du systeme présentent des conditions viables pour la
grande alose et ont été colonisés. Avec ce repositionnement de l'aire de distribution de la
grande alose simulée avec le modele GR3D, il semble que le réchauffement climatique en
cours ne représente pas une réelle menace pour cette espéce mais aurait au contraire un
effet bénéfique en lui donnant accés a de nouveaux habitats favorables. La gamme de
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tolérance thermique assez large de cette espece lui permettrait également de se maintenir
dans des régions chaudes méme si un début de contraction de l'aire de distribution semble
apparaitre en fin de simulation.

Figure 5.11 Cartes de la distribution 2100 simulée avec (a) un modele empirique de distribution
d’espéces (en jaune : les bassins versants non favorables a I'espéece en 2100 ; en orange : les bassins
versants favorables a I'espéce en 2100 ; en bleu : les bassins versants qui étaient absents de la base
de données Eurodiad lorsque les modéles ont été réalisés) , et (b) avec le modéle GR3D en partant du
jeu optimisé de parametres (I’échelle de couleur donne une idée seulement approximative du
nombre d’individus présents dans les différents bassins versants).

Si les distributions observées et simulées en 2000 n’étaient en rien comparables du fait
de l'absence de pression anthropique dans la dynamique du modeéele GR3D, il semble
cependant que les résultats de la distribution 2100 simulée avec le modéle GR3D puissent
étre comparés avec la distribution de la méme espéce simulée par des modeéles empiriques
de distribution d’espéces. En effet, pour réaliser ces modeles, Lassalle & Rochard (2009) ont
également fait I’"hypothése que la distribution observée de I'espéce en 1900 était une
situation pristine et n’ont, par conséquent, pas intégré de variables anthropiques dans leurs
modeéles (seules la longitude a 'embouchure, la surface des bassins versants, 'altitude de la
source, la température et les précipitations avaient été retenues pour décrire la distribution
observée). Pour réaliser leurs prédictions, ils ont considéré le méme modele climatique
global (HadCM3) et le méme scénario d’émission de gaz a effet de serre (A2) que dans ce
travail. Les cartes comparatives des distributions simulées avec les deux types de modele
sont présentées en Figure 5.11. Elles montrent des résultats assez différents notamment
pour le nombre de bassins versants colonisés (seulement 9 bassins versants avec une
présence de I'espece pour les modeles empiriques de distribution d’espéces). En dehors du
nombre de bassins versants colonisés, les deux modeles sont relativement en accord sur
I’étendue des deux aires de distribution (limite sud et limite nord). En effet, les deux
modeles semblent s’accorder sur le fait que la grande alose puisse trouver des conditions de
vie favorables sur une zone s’étendant de bassins versants du sud de I'Europe jusqu’a des
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bassins versants plus nordiques tels que le Rhin ou méme I'Elbe. Les deux modeles sont donc
en accord sur une gamme de tolérance thermique large de la grande alose méme si les
modeles empiriques de distribution d’espéces prédisent une forte contraction de I'aire de
distribution de cette espéce sur la période 1900-2100.

Les modeles de Lassalle & Rochard (2009) avaient retenu la longitude a 'embouchure,
la température et la surface des bassins versants comme variable significative pour décrire la
distribution observée de la grande alose en 1900. Un élément permet en partie d’expliquer
les différences observées entre les prédictions 2100 de chacun des modeéles. En effet, au
moment de la réalisation de leurs travaux, Lassalle & Rochard (2009) ne disposaient
d’informations que pour 53 des 73 des bassins versants compris dans I’'environnement
GR3D. Plusieurs bassins versants, essentiellement de petites tailles (en bleu sur la Figure
5.11 (a)), ont depuis été rajoutés a la base de données Eurodiad. Les modeéles empiriques de
distribution d’espéces ayant retenu la variable surface comme explicative, il serait par
conséquent intéressant de refaire des simulations avec ces modeles en intégrant ces
nouvelles données et de comparer a nouveau les résultats avec ceux du modele GR3D pour
voir si les différences de prédiction sont toujours aussi importantes en termes de nombre de
bassins versants colonisés.

Le fait que les modeles empiriques de distribution d’espéces aient retenu la surface
(souvent fortement corrélée au débit) comme variable explicative de la distribution de la
grande alose pose cependant la question de l'intégration a plus ou moins terme de I'effet
des précipitations dans le modéle GR3D. La modification des précipitations par
I'intermédiaire du changement climatique étant susceptible de provoquer des modifications
de débits dans les bassins versants, il serait effectivement intéressant de réussir a intégrer
I’effet de cette variable dans les processus de dynamique de population du modéle GR3D.

3.3 Synthese des résultats et discussion générale

En partant d’une distribution initiale cohérente de I'espéce, pseudo-calibrée sur des
données d’observations, j'ai réalisé des simulations a I’horizon 2000 et 2100 afin d’apporter
des éléments concernant la dynamique de repositionnement de la grande alose. Ces
simulations prédisent en 2100 une légére contraction de l'aire de distribution de cette
espéce par le sud et une extension de I'aire de distribution vers le nord. Au travers de ce cas
d’application, j'ai également illustré la complémentarité potentielle entre des approches de
modélisation empiriques et mécanistes. L'étendue de I'aire de distribution obtenue en 2100
avec le modele GR3D est effectivement cohérente avec celle obtenue a I'aide d’un modele
empirique de distribution d’espéces réalisé dans une étude précédente (Lassalle and
Rochard, 2009). Cependant, par rapport aux résultats de modeles empiriques de distribution
d’espéces, les résultats obtenus avec le modele GR3D montrent en plus une espece qui
semble en mesure de coloniser de nouveaux habitats favorables. Ces résultats pourront étre
comparés a la valeur de son indice PRI défini par la méthode présentée dans le chapitre. Les
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résultats du modeéle GR3D ont également permis de montrer I'importance potentielle de
dynamique de métapopulation de type sources-puits pour maintenir des populations
fonctionnelles dans certains bassins versants.

L’environnement utilisé dans le modeéle GR3D provient des informations contenues
dans la base de données Eurodiad 3.0 (Lassalle, 2008). Pour étudier I’évolution de I'aire de
distribution de la grande alose, j'ai restreint mon environnement de travail a une facade
atlantique simplifiée en retirant certaines zones favorables ou potentiellement favorables a
I'espéce dans le futur. Ces choix ont été faits de facon a limiter les temps de simulation du
modele GR3D qui avec toutes ces considérations restent compris entre 3 et 10 minutes.
Cependant, avec la mise en évidence de dynamique de type de sources-puits, il est légitime
de <s’interroger sur l'impact que peuvent avoir ces choix de représentation de
I’environnement. De la méme facon, la base de données ne renseigne pas l'intégralité des
bassins versants européens et il manque des bassins versants au sein méme de
I’environnement de travail retenu pour le modéle GR3D (majoritairement des bassins
versants de petite surface notamment a partir du Rhin). Il est probable que tout ceci pourrait
influer sur la dynamique de repositionnement de la grande alose et plus particulierement sur
la vitesse de ce dernier. L'exploitation de bases de données trés complétes sur les bassins
versants telle que la CCM (Catchment Characterisation and Modelling, Vogt et al., 2007)
pourrait a minima permettre de rendre compte des «erreurs» contenues dans
I’environnement utilisé dans ce cas d’application du modele GR3D.

Les temps de simulations du modéle GR3D sont passés de quelques dixiemes de
seconde dans le premier cas d’application virtuel du modeéle (cf. Chapitre IV) a plusieurs
minutes (en moyenne entre 5 et 10 minutes) pour le présent cas d’application réel. Ceci
s’explique par la complexification de I’environnement (augmentation significative du
nombre de bassins versants) et la présence d’un trés grand nombre d’individus dans le
systeme (plusieurs dizaines de millions) qui constituent autant d’objets a gérer lors des
phases de simulations. Ces temps de simulation relativement longs constituent une réelle
contrainte pour pouvoir explorer le modeéle. Ainsi, pour ce cas d’application, je n’ai pas eu le
temps nécessaire pour répliguer mes expériences ainsi que pour mener une analyse de
sensibilité. Ces phases ne pourront pourtant pas étre négligées pour valider et valoriser ces
résultats dans le futur. Quelques optimisations du code du modeéle, notamment pour gérer
la création et la disparition d’individus, devraient cependant permettre d’améliorer les
durées des simulations.

En dehors des limites évoquées précédemment, I'ensemble des résultats et des
prévisions effectués avec le modéle GR3D conduisent a un certain optimiste concernant la
réponse de la grande alose au changement climatique. Néanmoins, ils ne prennent pas du
tout en compte I'impact de I'anthropisation sur cette espéce au cours de la période 1900-
2000. Pourtant l'aire de distribution de cette espéce a subi une trés forte contraction sur
cette période et I'étude de la dynamique de population dans le bassin versant Gironde-
Garonne-Dordogne (cf. section 2 du chapitre IV, Rougier et al., 2012) a montré que la
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situation de la grande alose au cceur historique de son aire de distribution était critique. De
ce fait, en considérant une distribution initiale proche de celle observée en 2000 pour
simuler la dynamique de repositionnement de la grande alose a I’horizon 2100, il est
probable que le modele GR3D produise des résultats différents (moins optimistes) de ceux
obtenus en partant de la distribution observée en 1900. Cependant, la difficulté de
reproduire un état initial proche de celui observé en 2000 se pose. En effet, de nos jours,
toutes les populations d’aloses qui existent sont probablement fortement impactées par
I'anthropisation et tres loin d’'un équilibre biologique. Il faudrait donc disposer
d’informations relativement précises sur les abondances de grande alose observées dans
chaque bassin ou elle est présente. La population de grande alose de Gironde est ainsi
passée d’effectifs de plusieurs centaines de milliers d’individus jusqu’au milieu des années
90 a des effectifs de moins de 10 000 individus depuis le milieu des années de 2000. Ces
données ont ainsi été utilisées pour calibrer le processus de reproduction du modéle GR3D
mais il serait utile de posséder le méme type de données dans d’autres bassins versants.
Cela permettrait effectivement d’estimer la valeur de parametres (par exemple, ceux de la
relation stock-recrutement) dans plusieurs bassins versants et aiderait ensuite a extrapoler
de facon plus juste les résultats a un ensemble de bassins versants en utilisant par exemple
des méthodes bayésiennes hiérarchiques qui permettent de pallier les problémes de déficit
de données (data-poor). Une telle approche a par exemple déja été utilisée pour estimer les
parameétres de relations stock-recrutement pour des populations de saumon atlantique de
13 riviéres européennes, (Prévost et al., 2003) en intégrant un effet de la température et de
la surface des rivieres.

Concernant la calibration des processus, des données sur les tailles et ages a maturité
existent pour plusieurs populations de grande alose et pourraient étre utilisées pour
améliorer la calibration des processus de croissance et de maturation du modele GR3D pour
cette espece. En revanche, aucune donnée n’est disponible pour calibrer le processus
principal du modele GR3D : le processus de dispersion. En effet, le comportement des
individus en mer reste inconnu et peu d’informations concrétes sont disponibles concernant
le homing de la grande alose. Cependant deux études en cours devraient prochainement
apporter des éléments de connaissance sur ces deux points. Par |'utilisation d’analyses
microchimiques, une premiére étude menée a I'échelle de plusieurs bassins versants
s’étendant du Portugal a la Normandie devrait fournir des informations sur la fidélité des
géniteurs de grande alose a leur bassin versant d’origine (Martin et al., in prep). Une autre
étude en préparation menée en collaboration par des chercheurs du Muséum National
d’Histoire Naturelle et de I'lfremer s’intéresse a la distribution des grandes aloses en mer en
utilisant des données de captures accidentelles de grande alose en mer récoltées dans le
cadre du programme ObsMer (programme d’observation a bord des navires de péches
professionnels) menée par Ifremer depuis 2003 (Trancart et al., in prep.). Enfin, compte tenu
des nombreuses similarités entre I'alose américaine (Alosa sapidissima) et la grande alose,
I’étude de la dynamique de colonisation de A. sapidissima sur la cOte ouest des Etats-Unis
suite a son introduction par ’homme en 1871 (Hasselman et al., 2012a, 2012b) pourrait
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également fournir des éléments de connaissance cohérents concernant la dynamique de
repositionnement de la grande alose.

Le modele GR3D est un modele individu-centré potentiellement capable de reproduire
la dynamique de population de n’importe quelle espece migratrice amphihaline. De plus, son
environnement physique de travail peut étre défini a plus ou moins grande échelle et peut
intégrer des degrés de complexité variables. Le modéle GR3D et ses prédictions pourraient
donc a I'avenir constituer un outil pertinent pour guider des politiques de conservation des
poissons migrateurs amphihalins aussi bien a I'échelle européenne qu’a I’échelle nationale
ou régionale.
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Chapitre VI : Conclusion générale

L'objectif de ce dernier chapitre est de s’atteler a la tache a la fois délicate et
frustrante que constitue la conclusion d’'un mémoire de thése. Tache délicate et frustrante
car ayant pour but de mettre un point final a un travail nécessairement inachevé, au
moment précis ou I'on en saisit réellement I'intérét, les applications potentielles et les pistes
d’amélioration. Conclure une these n’est donc que rarement satisfaisant pour son auteur
tant est présente la désagréable sensation d’abandonner un travail en cours et de laisser des
guestions sans réponse. Mais il faut pourtant accepter qu’une thése ne soit généralement
gu’une étape dans une dynamique de recherche. Etape dont la conclusion est obligatoire et
nécessaire dans I'optique de constituer, pourquoi pas, un nouveau point de départ.

La problématique de ce travail énoncée dans le chapitre introductif était d’évaluer les
possibilités effectives de repositionnement des poissons migrateurs amphihalins européens,
autrement dit, leurs capacités a modifier leurs aires de distribution, dans un contexte et un
timing marqués par le changement climatique. L'originalité et le défi de I'approche
consistaient notamment a compléter les modeles statistiques classiquement utilisés depuis
le début des années 2000 pour appréhender I'impact du changement climatique sur la
distribution des espéces en développant une approche de modélisation mécaniste basée sur
des processus (Guisan and Zimmermann, 2000). La problématique de cette thése se situait
donc a l'interface entre conservation des espéces migratrices amphihalines européennes a
I’échelle de leur aire de distribution, questionnement macroécologique autour de la
dispersion de ces mémes especes dans un contexte d'environnement changeant, et
développement d’une approche de modélisation mécaniste adaptée a cette étude. Pour
cette conclusion générale, j’ai défini quatre grands thémes a l'intérieur desquels j’ai replacé :
la démarche adoptée dans ce travail, les résultats et les apports de cette these, les
améliorations possibles a partir du travail déja effectué, et les perspectives de recherches
envisagées.

1 Trait de vie des migrateurs amphihalins et potentiel de
repositionnement des espéces

1.1 Labase de données TraitDiad

Développer un modeéle mécaniste intégrant la dynamique de population d’une espéce
requiert nécessairement une bonne connaissance de I'espéece étudiée, plus particulierement,
de son histoire de vie et des variables pouvant potentiellement influencer quelques
processus-clés de son cycle de vie telles que la croissance, la survie ou la reproduction.
Connaitre l'influence de variables environnementales, telle que la température, sur les
processus est essentiel dans un contexte de changement climatique. Dans mon cas d’étude
ou l'ambition était de développer un modeéle générique, potentiellement applicable a
plusieurs espéces, les exigences de connaissances des especes étaient d’autant plus
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cruciales. C’'est pourquoi la premiére étape de ce travail de these (Chapitre Il) a consisté a
établir une base de données référencant les principaux traits de vie des especes migratrices
amphihalines européennes : la base de données TraitDiad. La version actuelle de la base de
données nécessiterait cependant quelques améliorations. Il serait pertinent d’en définir une
structure relationnelle pour la gérer a terme a I'aide du systeme de gestion de base de
données PostgreSQL. Ceci permettrait de mieux structurer les informations qu’elle contient
afin d’en faciliter I'exploitation et I'enrichissement, et d’en faciliter la communication et la
diffusion éventuelles.

1.2 Unindice de potentiel de repositionnement des espéces

A partir des informations contenues dans la base de données TraitDiad, j'ai proposé
une méthodologie basée sur une analyse multicritére hiérarchique pour définir un indice de
potentiel de repositionnement des espéces migratrices amphihalines (I'indice PRI pour
« Potential for Repositioning Index ») a partir d’'une combinaison de certains traits de vie et
attributs écologiques. Il s’agit d’'une méthode générique, flexible et participative permettant
d’intégrer I'avis de nombreux experts. Du fait de la généricité de la méthode définie, cet
indice pourrait étre calculé pour I'ensemble des espéces migratrices présentes a I’échelle du
globe.

D’un point de vue opérationnel, cela permettrait : (1) de juger de la pertinence de cet
indice a une échelle large, et (2) d’identifier des espéces dont la dynamique de population
est suffisamment bien renseignée pour éventuellement paramétrer le modéle GR3D. D’un
point de vue théorique, la généralisation de I'application de l'indice PRI ameénerait a
I'identification de combinaisons de traits d’histoire de vie qui ne sont jamais rencontrées
dans la nature, et donc, a des réflexions en écologie évolutive sur les grandes stratégies de
régulation des populations (voir par exemple Winemiller and Rose, 1992). Du point de vue
de la gestion, le calcul de I'indice PRI pour des faunes de zones géographiques stratégiques
tels que le Golfe de Guinée ou encore le Golfe du Mexique conduirait a I'estimation des
migrants potentiels pouvant arriver sous nos latitudes dans un futur plus ou moins lointain.
Plus généralement, l'indice PRI pourrait constituer un indicateur original et nouveau,
facilement compréhensible, et donc, diffusable auprés de gestionnaires pour évaluer les
possibilités de déplacement des especes dans un contexte de changement climatique. Une
note pourrait ainsi étre facilement calculée pour I'ensemble des migrateurs amphihalins
mondiaux et donnerait des indications qualitatives et complémentaires des approches de
modélisation sur leur potentialité de repositionnement dans le contexte du changement
climatique, et donc, sur les mesures de gestion auxquelles ils pourraient étre soumis.

Pour le moment, un travail en collaboration avec des experts britanniques et
ameéricains des poissons migrateurs amphihalins est en cours pour élargir la base de données
TraitDiad et calculer I'indice PRI pour I'ensemble des espéces migratrices amphihalines
présentes en Atlantique Nord en appliquant la méthode proposée dans cette these. Cette
étude permettra de confronter l'indice PRI aux résultats des modeles empiriques et
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mécanistes de distribution d’especes existant pour les especes migratrices amphihalines
européennes (i.e. Lassalle, 2008 et modele GR3D). Il pourrait ainsi étre possible de fournir un
éclairage original sur le lien entre traits de vie des espéces et réponse au changement
climatique (Angert et al., 2011).

2 Le modele GR3D : construction, originalité et principaux apports

Suite aux considérations théoriques sur les traits de vie et le potentiel de
repositionnement des espéces migratrices amphihalines, j'ai développé, avec l'aide de
Patrick Lambert, le modele GR3D « Global Repositioning Dynamics for Diadromous fish
Distribution » (Chapitre 1lI). Il s’agit d’un modele de simulation individu-centré et
spatialement explicite construit pour évaluer a la fois la persistance des poissons migrateurs
amphihalins et I'évolution de leur aire de distribution dans un contexte de changement
climatique. Le modeéle a été congu pour reproduire I'ensemble du cycle de vie de n’importe
quelle espece migratrice amphihaline méme si ce travail de thése se concentre
essentiellement sur I'application du modeéle a une espéce potamotoque, la grande alose.
Théoriquement, les caractéristiques du cycle de vie et les capacités de dispersion des
poissons migrateurs amphihalins devraient pouvoir leur permettre de faire face avec succés
au changement climatique en cours en se déplagant dans des environnements thermiques
favorables. Néanmoins, les processus mis en jeu dans la dispersion de ces especes restent
aujourd’hui trés mal connus car ils interviennent en mer, milieu dans lequel il est
pratiguement impossible de suivre les individus et d’analyser leur comportement. Dans cette
étude, j’ai donc proposé une conceptualisation du processus de dispersion des especes
migratrices amphihalines (chapitre Ill). En mer, je distingue des individus adoptant un
comportement d’errance, et qui, pour effectuer leur migration de montaison en riviere,
peuvent potentiellement se diriger vers un bassin versant en fonction de son attractivité et
de son accessibilité. Ce sont ces individus qui sont alors en mesure de coloniser des bassins
versants encore inhabités ou tres peu fréquentés, et donc, en mesure de modifier I'aire de
distribution de I'espéce. Par conséquent, le modele GR3D intégrant un processus original de
dispersion est particulierement pertinent pour réfléchir sur la facon dont les capacités de
dispersion des espéces migratrices amphihalines et la disponibilité de nouveaux
environnements thermiquement favorables interagissent dans la probabilité de persistance
des espéces dans le contexte du changement climatique en cours.

Une particularité du modéle GR3D est la flexibilité de son environnement physique
pouvant aller d’environnements totalement virtuels a des environnements plus complexes
construits a partir de données réelles. Par conséquent, les applications potentielles du
modele sont multiples. En travaillant dans un monde virtuel, le modeéle GR3D peut ainsi
fournir des résultats théoriques intéressants pour un public allant des modélisateurs aux
écologistes, alors qu’en travaillant dans un monde proche de la réalité, le modele peut
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fournir des résultats plus appliqués pouvant étre intégrés dans la gestion des populations et
la prise de décision.

Les cas d’application virtuels présentent également I'intérét majeur de permettre de
tester et d’explorer le modele. lls en facilitent la compréhension et évitent une mauvaise
interprétation et utilisation des résultats issus de simulations réalistes. Cette étape
d’exploration est particulierement critique dans le cas du développement d’un modele
complexe intégrant un nombre élevé de parametres incertains. Ainsi, dans une premiere
application test, le modéle GR3D a été paramétré pour reproduire la dynamique d’une
population virtuelle de grande alose. Afin de paramétrer le modele GR3D de la facon la plus
cohérente possible, j’ai analysé la dynamique d'une population de cette espéce dans le
bassin versant Gironde-Garonne-Dordogne en cherchant notamment a identifier I'origine du
crash de cette population (chapitre 1V). Les résultats ont fourni des éléments pertinents pour
la paramétrisation des processus de reproduction et de survie du modele GR3D pour cette
espéce.

Le premier cas d’application test du modéle GR3D visait a évaluer la capacité d’une
population virtuelle de grande alose a coloniser et créer une population stable dans un
nouveau bassin versant dans un scénario d’augmentation de la température. Ce cas
d’application a permis d’effectuer une analyse de sensibilité globale du modeéle afin
d’identifier les paraméetres de dynamique de population et environnementaux clés, et afin
de comprendre leur influence sur les résultats du modele (chapitre IV). Les résultats obtenus
sont cohérents avec les connaissances actuelles de |'écologie de la grande alose et
compatibles avec les résultats théoriques attendus.

Le modele GR3D a ensuite été utilisé sur un cas d’application concret de maniére a en
confronter les résultats avec des données réelles objectives (chapitre V). Javais
effectivement la chance de disposer d’'une base de données historique, Eurodiad (Lassalle,
2008), répertoriant la distribution des espéces migratrices amphihalines européennes autour
de 1900 et autour de 2000. Ces données constituaient une véritable, et relativement rare,
opportunité de pouvoir aider a l'interprétation et a la validation de résultats de simulations
(Aratjo et al., 2005; Kerr and Dobrowski, 2013). Pour ce faire, un environnement
représentant la facade atlantique européenne a été intégré au modele GR3D. Le modele a
ensuite été utilisé pour reproduire au mieux l'aire de distribution observée de la grande
alose autour de 1900. Cette distribution simulée « 1900 » a constitué la situation initiale
pour simuler I’évolution de I'aire de distribution de la grande alose aux horizons 2000 et
2100. Les distributions simulées ont pu étre comparées a une distribution observée de la
grande alose autour de 2000 et a une distribution potentielle de I'espéce en 2100 provenant
des projections d’'un modéle empirique de distribution d’espéces (Lassalle and Rochard,
2009). Les résultats semblent montrer que la grande alose posséde une large gamme de
tolérance thermique et des capacités de dispersion suffisantes qui devraient lui permettre
d’affronter le réchauffement climatique. Néanmoins, faute de temps, je n’ai pas pu mener
d’analyse de sensibilité sur les résultats obtenus, qui sont donc, pour I’heure, a considérer
avec précaution. Les résultats ont également souligné quelques limites a la version actuelle
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du modeéle GR3D, notamment la non-intégration d’effets anthropiques dans la dynamique
de population visiblement indispensables pour expliquer la contraction de I'aire de
distribution de la grande alose survenue entre 1900 et 2000. Ce cas d’application a ainsi mis
en évidence des perspectives d’amélioration du modele et des pistes de recherches
complémentaires. Je vais en partie développer ces aspects dans les parties suivantes.

3 Le modele GR3D: pistes d’amélioration, d’enrichissement et
d’évolution

3.1 Les améliorations possibles

e Une diffusion du modele

Pour étre valorisé, le modéle GR3D devrait avant tout étre diffusable et utilisable par la
communauté des modélisateurs intéressés par les impacts du changement climatique sur la
distribution des espéces. Pour cela, le code du modeéle devrait étre en libre acceés.
Cependant, en I'état actuel, le modele reste difficilement exploitable par des personnes
n’ayant jamais travaillé avec GR3D. Il y a donc un travail de « nettoyage » du code a réaliser
et surtout un travail de rédaction d’'une documentation présentant I'implémentation du
modele et la fagon dont il fonctionne.

e Une optimisation du code du modéle

Le cas d’application réel du modéle GR3D (chapitre V) a mis en évidence la nécessité
d’optimiser le modéle pour diminuer la durée des simulations. Ceci permettrait notamment
de coupler des cas d’application complexes a des analyses de sensibilité donnant plus de
crédit a I'interprétation des résultats. Les points de blocage du modeéle (i.e. les processus qui
nécessitent un long temps de calcul) ont déja été identifiés a I'aide d’outils de « profiling »
évaluant les temps de calcul et les utilisations de mémaoire associée aux méthodes des objets
informatiques. La limite principale actuelle porte sur la gestion d’'un nombre tres élevé
d’individus (par exemple plusieurs dizaines de millions dans le cas d’application du chapitre
V), notamment lors de leur création au moment des reproductions. Il est prévu de minimiser
ce probléme en collaborant avec les colléegues du « Laboratoire d’Ingénierie des Systemes
Complexes » (LISC) d’Irstea Clermont-Ferrand ayant développé le cadriciel SimAqualife. Une
piste consistant a recycler des objets déja créés pour pallier les processus de
destruction/création d’objets a déja été évoquée mais son implémentation n’est pas encore
effective.

e Un métamodeéle de GR3D

La version actuelle du modele GR3D n’exploite pas encore pleinement la puissance
d’'un modele individu-centré et sa structure se rapproche encore de celle d’un modeéle
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matriciel. Il est donc possible d’inférer relativement facilement un modele plus simple (i.e.
métamodele) au modele individu-centré. Apres avoir vérifié la cohérence de la dynamique
des deux modeles, le métamodele pourrait étre utilisé pour explorer le modele GR3D plus
simplement et rapidement (Faivre et al., 2013). Des réflexions sur la structure de ce
métamodele ont déja été menées et son implémentation (réalisée par un collegue du LISC
d’Irstea Clermont-Ferrand) est en cours. Ce métamodele sera de type matriciel, organisé en
compartiments, avec des regles de déplacements régis par des fonctions de transferts. Sa
structure pour une espéce potamotoque est présentée dans la Figure 6.1.

| MER | | BASSIN VERSANT |

2

T
|
|
BV1
|
|
i
1
BV2
BV3
( |Fl : f(Reproduction) I
IFZ : f(Migration de dévalaison, Survie en mer) l
[Fj : f(Croissance, Survie en mer) |
Liste des fonctions < IF T e : I
de transfert s + f(Homing, Migration de montaison)
|F4|,i\, : f(Dispersion, Migration de montaison) I

IF_; : f(Croissance et survie des géniteurs en riviére) |

_ IF(, : f(Survie aprés reproduction, Migration de dévalaison)|

Figure 6.1 Schéma du métamodele matriciel associé au modele GR3D pour le cas d’'une espece
potamotoque.

e Un cas d’application avec une espéce thalassotoque

Le modele GR3D est présenté comme un modele générique pouvant traiter aussi bien
avec des especes potamotoques que thalassotoques. Faute de temps, seul le cas d’une
espéce potamotoque a été testé dans cette these. Si conceptuellement les bases posées
dans le choix des différents processus permettent d’étre confiant concernant la généricité
du modele, il n’en demeure pas moins qu’il faudrait rapidement réaliser des simulations
avec une espece thalassotoque. Pour cela, il serait en premier lieu nécessaire d’ajuster
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quelgues processus pour les rendre parfaitement fonctionnels pour une espece
thalassotoque. Le processus de reproduction faisant intervenir la surface et la température
des bassins versants n’est, par exemple, pas utilisable en I'état pour une espéce
thalassotoque. Ce travail pourrait correspondre a un travail de stage de fin d’étude d’un
étudiant en Master ou d’un ingénieur halieutique.

3.2 Les enrichissements possibles

e Une relation allométrique taille/poids

Pour enrichir le modéle GR3D, intégrer une relation allométrique taille/poids des
individus dans le modéle serait un bon moyen d’améliorer la prise en compte des variabilités
inter-individuelles et inter-populationnelles de la taille des individus et de mieux en
comprendre I'importance. Cela permettrait de travailler en biomasse dans la relation stock-
recrutement et de faire intervenir I'importance du sexe-ratio. La modification a apporter
dans le processus de reproduction serait mineure puisqu’il suffirait de modifier la valeur du
parametre de fécondité qui deviendrait un nombre d’ceufs par kilogramme de femelles.
Cette amélioration augmenterait ainsi le réalisme du modele sans pour autant le
complexifier car les données de relation allométrique taille/poids sont souvent disponibles
dans la littérature. Cette donnée est, par exemple, disponible pour la grande alose dans
plusieurs bassins versants (Mennesson-Boisneau et al., 2000a; Mota and Antunes, 2011).

e Des effets anthropiques dans la dynamique de population

Lors des simulations, le modéle GR3D n’a pas été en mesure de reproduire la forte
contraction observée de l'aire de distribution de la grande alose entre 1900 et 2000. Jai
interprété ces résultats par I'absence de prise en compte de pressions anthropiques dans le
modele GR3D. |l serait par conséquent intéressant de réussir a intégrer de tels effets dans les
simulations pour tenter de reproduire les trajectoires qu’ont suivies les différentes
populations de grande alose en Europe sur cette période. Pour cela, il existe déja un
parameétre dans le modele GR3D représentant la mortalité anthropique dans les bassins
versants qu’il serait possible de faire évoluer sur la période 1900-2000 en fonction de
chroniques historiques de captures par exemple. Ces chroniques seraient néanmoins
difficiles a obtenir a grande échelle. De plus, I'effet de la mise en place de barrages sur la
période 1900-2000 pourrait étre inclus en renseignant la surface accessible des bassins
versants, qui serait donc mise a jour lors de l'installation de barrages sur les bassins versants,
de facon a diminuer la capacité de production des bassins versants. Intégrer ces pressions
anthropiques dans le modele pourrait donc permettre de tester nos hypotheses concernant
I'origine de I'effondrement des populations de grande alose entre 1900 et 2000 ou pourrait
mettre en évidence des incohérences dans la dynamique de population incorporée dans le
modele GR3D. Pour des simulations a plus long terme (horizon 2100), intégrer des variables
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anthropiques peut en revanche étre plus délicat du fait de I'absence de scénario d’évolution
concernant ces variables (Millenium Ecological Assessment, 2005).

o [’effet du débit dans la dynamique de population

Le modele GR3D actuel fait intervenir un effet de la température dans plusieurs
processus-clés de dynamique de population ce qui semble pertinent pour prendre en
compte les effets du changement climatique sur la persistance des espéces étudiées.
Cependant, le changement climatique en cours devrait également fortement modifier la
répartition des précipitations. A I’échelle d’'un bassin versant, les précipitations influent de
facon non-négligeable sur I'intensité des débits qui eux-mémes jouent sur la dynamique de
population des poissons migrateurs amphihalins (Piou and Prévost, 2013). Un réel défi pour
enrichir le modéle GR3D serait donc de travailler a I'intégration de I'effet des débits dans la
dynamique de population du modele. Par ailleurs, pour évaluer I'effet de la modification des
précipitations suite au changement climatique sur les débits, il serait avant tout nécessaire
d’améliorer les modeéles liant les précipitations au débit, qui, a I’heure actuelle, sont souvent
complexes et réduits a des échelles locales (Milly et al., 2005; Qi et al., 2009; Beyene et al.,
2010). Il s’agit ici d’un sujet complexe souvent évoqué et qui ne semble pas avoir de solution
simple.

3.3 Les évolutions possibles du modele GR3D

e Vers une prise en compte de changements phénologiques

Trois grands types de réponses universelles des espéces au changement climatique ont
aujourd’hui été identifiés : la modification de leur distribution, de leur taille corporelle et de
leur phénologie (Walther et al.,, 2002; Sheridan and Bickford, 2011). Si le modele GR3D
permet d’appréhender les deux premiers points, sa conception actuelle ne permet pas de
rendre compte finement de changements phénologiques des especes du fait du pas de
temps saisonnier choisi dans le modele alors que ces processus peuvent avoir une
importance majeure sur les réponses des espéces au changement climatique (voir par
exemple le modele PHENOFIT, Chuine and Beaubien, 2001). Cependant, il pourrait étre
possible de modifier le pas de temps en le rendant mensuel sans trop de répercussions sur le
fonctionnement du modéle GR3D car la plupart des processus, notamment le processus de
survie, ont été implémentés en prenant en compte la durée du pas de temps comme un
attribut des fonctions. Un pas de temps plus fin que mensuel serait en revanche difficile a
obtenir car les bases de données climatiques utilisées actuellement ne sont pas en mesure
de fournir des données a une échelle plus fine que I'échelle mensuelle. En plus d’'une
modification du pas de temps, prendre en compte des modifications de phénologie
imposerait également de réfléchir a des processus permettant de modifier, selon des
critéres choisis, les mois de déroulement des différents processus. Cet enrichissement du
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modele le complexifierait donc d’une fagon non-négligeable et allongerait probablement la
durée des simulations.

e Vers une structure démogénétique du modéle GR3D

Enfin, une piste d’évolution souhaitable pour le modéle GR3D serait de réussir a en
développer une structure génétique, ne serait-ce que pour permettre une simple
transmission de quelques traits de vie. Cela permettrait la simulation de changements
évolutifs dans I'histoire de vie des especes migratrices amphihalines étudiées. Se déplacer
dans des environnements thermiques plus favorables et s’adapter sont effectivement deux
réponses naturelles que les espéces peuvent proposer pour faire face au changement
climatique. Dans sa version actuelle, le modéle est capable d’estimer la probabilité de
persistance d’une population en danger par des processus démographiques mais pas par
I'intermédiaire de processus évolutifs (i.e. les évolutions pourraient permettre d’accélérer
les processus de colonisation ou de ralentir les processus d’extinction). Le défi de
modélisation serait donc de conserver la complexité des cycles de vie des espéces
migratrices amphihalines tout en intégrant des processus évolutifs influencant la plasticité
de certains traits de vie. Les modéles individus-centrés sont parfaitement adaptés pour
intégrer cette source de variabilité supplémentaire des individus. Des modeles individus-
centrés avec une structure démogénétique ont notamment été récemment développés sur
le saumon atlantique (Piou and Prévost, 2012) et la truite de mer (Frank and Baret, 2013).
Un des intéréts de développer une structure génétique dans le modéle GR3D serait d’isoler
plus rigoureusement les populations au cours des simulations. Dans la version actuelle du
modele, seul le pourcentage de géniteurs autochtones et allochtones dans un bassin versant
au moment de la reproduction permet d’avoir une idée des populations en présence.

4 Le modele GR3D : Les futures applications possibles

Quelques pistes d’améliorations, d’enrichissements et d’évolutions possibles du
modeéle GR3D viennent d’étre développées. La version actuelle du modéle permet
néanmoins d’ores et déja d’envisager plusieurs cas d’application. Je me propose pour finir
d’en développer ici quelgues-uns.

4.1 Des cas d’application virtuels

L'utilisation du modele GR3D sur des cas d’application virtuels a pour objectif
d’approfondir les connaissances théorigques concernant le repositionnement des différentes
espéces migratrices amphihalines.

e Configuration de I’environnement et vitesse de repositionnement
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Une premiére série d’expériences pourrait étre menée avec un environnement virtuel
dans I'objectif d’étudier I'impact de la configuration de I'environnement sur les vitesses de
déplacement des espéces. A linstar du cas d’application virtuel mené dans cette étude
(chapitre IV), il pourrait ainsi étre envisageable de définir un environnement avec un bassin
« de départ » (BVgep) dans lequel serait installée une population et un bassin final « de
destination » (BVsin) fixé a une distance constante de BVyep. La distance serait choisie de telle
sorte a étre suffisamment élevée pour que la population de BVgep ne puisse pas se déplacer
dans BVsp,. Entre ces deux bassins, la configuration de I’environnement varierait en ajoutant
un nombre de bassins versants variables et en veillant a conserver des « interdistances »
constantes entre chaque bassin versant. L'objectif serait ensuite de déterminer dans chaque
configuration si la population de BVgep réussit a se déplacer et a s’installer dans BVip, et, si
c’est le cas, en combien de temps. Les simulations seraient arrétées lorsque BVj, serait
colonisé en fixant cela dit une durée maximale de simulation. BVs, serait considéré comme
« colonisé » a partir du moment ou des reproductions régulieres y auraient lieu (par
exemple, chaque année pendant au moins dix ans) et ou I'abondance du recrutement
dépasserait un certain seuil. Pour simplifier I'interprétation des résultats, les caractéristiques
des différents bassins versants (i.e. température et surface) seraient, dans un premier
temps, identiques. Cette expérience identifierait la ou les configuration(s) maximisant la
vitesse de colonisation de BVj, et offrirait ainsi un premier éclairage sur I'importance de la
configuration de I'environnement dans les vitesses de repositionnement des espéeces. Dans
un second temps, l'influence de la surface des différents bassins versants pourrait également
étre évaluée.

Ce type d’expérience cherchant a mieux appréhender |'effet de la configuration de
I’environnement sur le repositionnement des especes fournirait des éléments pertinents sur
I'impact de l'utilisation d’'une fagade atlantique « simplifiée » dans le cas d’application réel
du chapitre V de cette thése. En effet, il manque des bassins versants dans cet
environnement implémenté mais il est difficile d’avoir une idée des conséquences des choix
réalisés.

En termes de gestion, ces expériences permettraient d’identifier quels types de bassins
versants ont une importance majeure pour la persistance des espéces migratrices
amphihalines. Est-ce que tous les bassins versants sont importants ? Est-ce que seuls les
grands bassins versants jouent un réle ? Ou bien, au contraire, est-ce que ceux sont les petits
bassins versants qui assurent un déplacement des espéces ? Ces résultats s’intégreraient
dans la priorisation des actions de gestion concernant la restauration de certains cours
d’eau. Peut-on aller jusqu’a imaginer la possibilité d’'une gestion spatialisée des bassins
versants en en condamnant ou sacrifiant quelques-uns pour en réserver l'usage a I’homme
comme cela existe déja au Québec (exemple : agriculture dans le bassin de la riviére
Richelieu et conservation de I'environnement dans le bassin de la riviere Jacques Cartier) ou
en Suéde ?...
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e  Utilisation d’espéces virtuelles

Le modele GR3D offre la possibilité de travailler avec des espéces virtuelles. En effet,
parmi les parametres du modele, beaucoup représentent des traits de vie d’espéces
migratrices amphihalines. Il est donc parfaitement envisageable de déterminer des
combinaisons de traits de vie correspondant a des espéces totalement virtuelles qui
n’existeraient pas dans la réalité. Ainsi, en évaluant leur dynamique de population et leur
potentiel de repositionnement dans des cas d’application semblables au cas d’application
virtuel de cette thése (chapitre IV), il serait possible de fournir des éléments de réflexion
pertinents sur le pourquoi de cette absence dans la biodiversité actuelle. Est-ce que cela
correspond a une forme de sélection naturelle car ces espéeces ne sont pas du tout adaptées
pour faire face a des changements ou est-ce le simple fait du hasard ? L'indice PRI de ces
espéces virtuelles pourrait également étre évalué et sa valeur confrontée aux conclusions
issues des simulations.

e Complémentarité modéle GR3D et modéle empirique de distribution d’espéces

Enfin, une derniere application virtuelle du modele GR3D consisterait a s’en servir pour
définir, dans un environnement donné et a une période donnée, la niche fondamentale
d’une espéce au sens d’un modele mécaniste (cf. Chapitre I, § 4.2, Kearney and Porter,
2009). Cette niche serait ensuite utilisée pour calibrer des modeéles empiriques de
distribution d’espéces. L'idéal serait de disposer, pour le méme environnement, de modéles
empiriques de distribution d’espéces déja calibrés sur des distributions observées a la méme
période. Il serait ainsi intéressant de comparer les niches définies par le modéle mécaniste et
le modele empirique. Il serait également intéressant de noter si le modéle empirique de
distribution d’espéces calibré sur une distribution observée sélectionne des variables qui ne
jouent que trés peu dans la dynamique de population. Plus concrétement, cette expérience
apporterait des éléments sur la robustesse des modéles empiriques de distribution
d’espéeces souvent utilisés pour expliquer des distributions d’espéces déja marquées par des
processus de compétition spécifiques et faconnées par des barrieres physiques a la
dispersion (Thuiller et al., 2008; Franklin, 2010). Il s’agirait d’'un bon moyen pour illustrer la
complémentarité potentielle entre des approches de modélisation statistiques et mécanistes
(Kearney et al., 2010).

4.2 Des cas d’application réels

Une série de cas d’application du modéle GR3D pourrait enfin consister a reproduire
des colonisations naturelles d’especes migratrices amphihalines observées dans la réalité.
Ces cas d’applications valideraient la dynamique incorporée dans le modéle GR3D et
fourniraient des éléments pour comprendre les facteurs influengant le repositionnement des
espéeces, notamment I'attractivité et I’accessibilité des bassins versants.
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e le cas de la truite de mer dans les iles Kerguelen

Depuis le début des années 1950, plusieurs especes de salmonidés ont été introduites
avec plus ou moins de succes dans les fles Kerguelen, archipel du sud de I’Océan Indien
initialement dépourvu de poissons dulgaquicoles. La truite de mer, Salmo trutta, a été la
seule espece a coloniser un large nombre de bassins versants. L’historique de l'introduction
de cette espéce et les causes de son succes ont déja été bien étudiés et ont fait I'objet de
plusieurs publications (voir par exemple Launey et al., 2010; Lecomte et al., 2013). Tenter de
reproduire la dynamique de colonisation de la truite de mer dans les fles Kerguelen avec le
modeéle GR3D constituerait donc un cas d’application intéressant. Cependant, plusieurs
travaux de modélisation se sont déja intéressés a ce cas d’étude. Ainsi, Jarry et al. (1998) ont
construit un modele matriciel de dynamique de population. Plus récemment, Labonne et al.
(2013) ont utilisé une approche de modélisation mécaniste avec un cadre
métapopulationnel, basé sur une dispersion de propagules et une fonction de colonisation,
pour analyser l'importance de la configuration spatiale et de facteurs temporels et
écologiques dans le succés de la colonisation des fles Kerguelen par la truite de mer. Le
modeéle GR3D pourrait constituer une nouvelle approche basée sur une modélisation plus
explicite des processus biologiques.

e Lecas de l'alose américaine sur la cOte Pacifique américaine

L'alose américaine, Alosa sapidissima, espéce indigene de la cbte atlantique
américaine a été introduite a la fin du XIX°™ siécle dans deux riviéres de la cote Pacifique
ameéricaine (Smith, 1893). Cette espéce s’est alors rapidement acclimatée aux conditions
locales, avant d’étendre son aire de distribution sur plus de 5000 km de cote allant du
Mexique a la Russie. Son abondance a considérablement augmenté au fil des années et cette
espéce représente aujourd’hui I'espece potamotoque la plus importante dans la Columbia
River avec des remontées annuelles de géniteurs dépassant les quatre millions d’individus
(Hasselman et al., 2012a, 2012b). Dans le méme temps, cette espéce a connu une forte
diminution de son abondance sur la cote atlantique américaine et canadienne conduisant a
la mise en place de multiples plans de gestion et moratoires concernant son exploitation
depuis le début des années 80 (Olney and Hoenig, 2001). Malgré ces efforts de gestion, cette
espece ne retrouve pas ses niveaux d’abondance passés dans cette région (ASMFC, 2010). La
biologie et I'écologie d’A. sapidissima sont trés bien connues et trés voisines de celles de la
grande alose. Paramétrer le modéle GR3D pour cette espece ne devrait donc pas poser de
problemes majeurs. Le modele serait utilisé afin, d’une part, de reproduire la dynamique de
colonisation de cette espéce sur la cote Pacifique américaine, et d’autre part, d’apporter des
éléments de compréhension sur la dynamique observée sur la cOte atlantique. Des
projections a plus long terme permettraient d’appréhender l'effet du changement
climatique sur I’évolution de I'aire de distribution de cette espece.
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De par ses nombreuses possibilités d’application et la relative facilité d’un modele
individu-centré a étre enrichi, le modéle GR3D a une réelle vocation a devenir une
plateforme de modélisation exploratoire originale avec de larges opportunités
d’approfondissements dont, je I'espére, 'unité de recherche « Ecosystemes Aquatiques et
Changements Globaux » d’Irstea Bordeaux saura faire bon usage dans le futur. Ce modele
offre effectivement de multiples perspectives de simulations... De la a en conclure que « la
simulation est I'avenir de ’'homme ! » (Mahevas, 2007), il n’y a qu’un pas que je ne saurais
franchir...

TO BE CONTINUED
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Repositioning of European diadromous fish in a context of climate change: an exploratory
study using a dynamic mechanistic modelling approach

Abstract

The ongoing climate change is modifying the environmental conditions and species have to
adapt to these new constraints, either on the same site or migrating in new suitable sites
leading to a modification of distribution area. This repositioning has two main dimensions: (i)
the species capacity to adapt to the new conditions (modification of life history traits) which
is linked to the species resilience and (ii) the species capacity to explore new suitable
habitats. The objective of this study was to build a mechanistic model incorporating these
two dimensions in order to evaluate, understand and predict the repositioning possibilities
of European diadromous fish facing climate change.

In their life cycles, diadromous fish species have to use freshwater, estuarine and marine
ecosystems. These specific life history strategies represent a great repositioning potential in
comparison to freshwater fish species. A database of diadromous fish life history traits,
incorporating those that could be influenced by climate change and those that could have an
importance in the species repositioning potential, has been built. An Analytic Hierarchy
Process has been suggested to develop a composite score based on life traits aiming at
assessing the diadromous species repositioning potential.

Then, the GR3D model (Global Repositioning Dynamics for Diadromous fish Distribution) has
been developed in order to study with a dynamic approach the repositioning potential of
diadromous fish, at a large scale, in a context of climate change. This model is a simulation,
stochastic and individual-based model incorporating the main population dynamics
processes of a diadromous fish (reproduction, mortality, growth, upstream migration with
dispersal and downstream migration).

A first exploratory application case simulating the repositioning of a virtual allis shad (Alosa
alosa) population between two river catchments under a scenario of temperature increase
has been carried out and the associated global sensitivity analysis has been performed in
order to determine the influence of uncertain population dynamics parameters and of
parameters defining the landscape stucture. The results showed that dispersal distance and
parameters related to sea lifespan and to survival at sea were crucial to determine the
success of colonization.

Finally, the use of GR3D in a real application case allowed improving the understanding of
allis shad persistence at the scale of its distribution area (i.e. the Atlantic coast) in a context
of climate change.

Over time, simulation results of GR3D should be relevant and useful in management and
conservation of diadromous fish species.

Keywords
Modelling; diadromous fish; population dynamics; repositioning; dispersal; climate change;
life history traits



Repositionnement des poissons migrateurs amphihalins européens dans un contexte de
changement climatique: une approche exploratoire par modélisation dynamique
mécaniste

Résumé

Le changement climatique en cours modifie les conditions environnementales et les espéeces
doivent s'adapter a ces nouvelles conditions, en restant sur place ou en se déplagant
conduisant alors a de nouvelles distributions. Ce repositionnement revét deux dimensions
principales : (i) I'adaptabilité des espéces aux nouvelles conditions (changement de traits
d'histoire de vie) liée a la résilience des populations et (ii) leur capacité a explorer de
nouveaux habitats favorables. Cette étude avait pour objectif I'élaboration d’'un modéle
dynamique mécaniste intégrant ces deux dimensions de maniére a pouvoir évaluer,
comprendre et prédire les possibilités de repositionnement des poissons migrateurs
amphihalins européens face au changement climatique.

Pour accomplir leurs cycles de vie, les espéces migratrices amphihalines utilisent
nécessairement des écosystémes dulcaquicoles, estuariens et marins. Ces cycles de vie
particuliers leur conférent un plus grand potentiel de repositionnement que les espéeces
dulgaquicoles. Une base de données sur les traits de vie de ces espéeces intégrant
notamment ceux pouvant potentiellement étre influencés par le changement climatique et
ceux pouvant jouer un réle dans le potentiel de dispersion des espéces a été construite pour
I'ensemble des espéces amphihalines européens. Une méthode d’analyse multicritére
hiérarchique a été proposée pour définir un indice basé sur les traits de vies visant a
caractériser le potentiel de repositionnement des espéces migratrices amphihalines.

Le modeéle GR3D (Global Repositioning Dynamics for Diadromous fish Distribution) a ensuite
été développé pour étudier de facon dynamique le repositionnement potentiel de ces
especes, a large échelle, dans un contexte scénarisé de changement climatique. Il s’agit d’'un
modeéle de simulation stochastique, individus centré, intégrant les principaux processus de
dynamique de population d’un poisson migrateur amphihalin (reproduction, mortalité,
croissance, migration de montaison avec dispersion, migration de dévalaison).

Un premier cas d’étude exploratoire simulant le repositionnement d’une population virtuelle
de grande alose (Alosa alosa) de son bassin versant d’origine a un bassin versant voisin
inhabité dans un contexte d’augmentation de la température a permis de réaliser une
analyse de sensibilité globale du modele GR3D a la fois aux parameétres incertains de
dynamique de population et aux paramétres reliés a la structure de I'environnement. |l a été
mis en évidence une sensibilité particuliere du modele aux parametres liés a la durée de vie
et a la mortalité en mer ainsi qu’a la distance entre les deux bassins versants de
I’environnement pour déterminer le succes de colonisation.

Enfin, I'utilisation du modele GR3D sur un cas d’application réel a permis de commencer a
évaluer I'évolution de la persistance de la grande alose a I’échelle de son aire de répartition
(i.e. la facade atlantique) dans un contexte de changement climatique.

Les simulations du modéle GR3D devraient ainsi trouver a terme des applications pour la
gestion et |la conservation des espéces migratrices amphihalines.

Mots-clés
Modélisation; poissons migrateurs amphihalins; dynamique de population;
repositionnement ; dispersion ; changement climatique ; trait de vie



