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Préface

"A problem is a chance for you to do your best", Duke Ellington

Le maintien de la biodiversité et l’expansion humaine semblent en conflit aujour-
d’hui. L’espèce humaine, au grand dam de toutes les autres, se multiplie, conquiert de
nouveaux habitats ce qui entraîne la fragmentation et la destruction de ceux des autres
espèces. Son développement sans limite crée de nouveaux modes de communication, de
nouvelles technologies, conduisant à l’émission importante de gaz à effet de serre res-
ponsable du changement climatique. La biodiversité tente de répondre à ces nouvelles
contraintes. Les espèces animales et végétales peuvent coloniser de nouveaux territoires,
s’acclimater ou s’adapter. Cependant, parfois les changements sont si rapides que ces ré-
ponses ne peuvent être mises en place et les espèces s’éteignent. Sensibilisée à la beauté
de la nature dès mon plus jeune âge, œuvrer pour la protéger est une évidence pour moi
mais aussi un grand défi dans lequel je me suis engagée dès mes premières activités de
recherche.

Lors de mon stage de fin d’étude au premier semestre 2018, j’ai goûté à la recherche.
J’étudiais les conséquences démo-génétiques du fonctionnement en métapopulation chez
le saumon atlantique. L’objectif était de comprendre comment l’échange d’individus entre
populations aux pools génétiques différents pouvait favoriser ou non la capacité de ré-
ponse de la métapopulation au changement climatique. J’ai continué à m’intéresser à la
biologie de la conservation en débutant ma thèse en octobre 2018. Mon défi? Intégrer la
variabilité des températures dans des modèles de répartition d’espèces.

Ma thèse est scindée en six chapitres indépendants. L’introduction générale présente
l’état de l’art et l’ensemble des concepts en écologie dans lesquels ma thèse s’inscrit. Le
second chapitre aborde la modélisation corrélative en intégrant nouvellement des indices
climatiques qui rendent compte de la variabilité climatique (Chapitre 2). Le troisième
chapitre détaille une méthode novatrice : le calcul de la probabilité d’activité à partir des
estimations d’un modèle d’abondance (Chapitre 3). Dans le quatrième chapitre, la varia-
bilité spatio-temporelle des temps d’activité et du nouvel indice de persistance est étudiée
(Chapitre 4). Le cinquième chapitre présente la construction d’un modèle mécanistique
qui intègre la variabilité spatio-temporelle du temps d’activité (Chapitre 5). Le dernier
chapitre est la discussion générale, clôturée par une conclusion générale.
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Résumé

Intégration de la variabilité thermique dans un modèle de répartition
d’espèces fondé sur le temps d’activité

Dans les études abordant les effets du changement climatique sur la biodiversité, la
variabilité thermique est rarement considérée. Pourtant, elle est tout aussi pertinente que
la moyenne pour expliquer la répartition des espèces. La mise en place des mesures de
gestion de la biodiversité s’appuie sur des modèles de répartition d’espèces. Afin d’amé-
liorer ces modèles, il est essentiel d’intégrer la variabilité thermique. C’est notre défi!

Un modèle mécanistique de la répartition a été construit pour chaque espèce ecto-
therme étudiée : le Lézard de Bonnal (Iberolacerta bonnali), le Lézard catalan (Podarcis
liolepis) et le Lézard ocellé (Timon lepidus). Il est fondé sur le temps d’activité au cours
de la période critique de la reproduction, une métrique corrélée au succès reproducteur.
L’activité est souvent définie selon des méthodes à seuils alors qu’elle varie continuelle-
ment en fonction de la température corporelle. Ainsi, nous avons développé une méthode
originale : l’estimation de la probabilité d’activité à partir de données d’abondance.

La variabilité spatio-temporelle des températures a été intégrée dans le temps d’ac-
tivité, calculé à partir des séries temporelles de la température opérante enregistrées sur
différents sites de 2016 à 2021. Ici, l’activité est définie lorsque la température opérante est
incluse dans la fenêtre de températures volontaires. Afin d’évaluer l’état de conservation
des populations et de projeter la future répartition des espèces, nous avons créé un indice
de persistance. La variabilité spatio-temporelle du temps d’activité et de cet indice selon
le micro-habitat, l’exposition, l’altitude, le site et l’année, a été démontrée.

Enfin, le temps d’activité a été modélisé selon la température moyenne, l’amplitude
thermique, l’humidité relative et les interactions de ces variables. Les modèles additifs
généralisés à effets mixtes indiquaient qu’il était plus élevé lors de journées fraîches et
variables ou chaudes et peu variables ou fraîches et peu humides ou chaudes et très hu-
mides. Ainsi, le changement climatique devrait entraîner une réduction du temps d’acti-
vité. L’indice de persistance, calculé à partir des temps d’activité projetés sous différents
scénarios de changement climatique, a permis d’obtenir des cartes de répartition des es-
pèces étudiées. Pour chaque espèce, la carte obtenue a été comparée à celle issue du mo-
dèle corrélatif, qui intégrait aussi la variabilité thermique. Ces mises en regard suggèrent
que le temps d’activité et l’indice de persistance sont des variables clés pour expliquer la
répartition. Ainsi, elles pourraient prochainement être incluses dans un modèle hybride.

Mots-Clés : Changement climatique, Ecophysiologie, Ectothermes, Indice de persis-
tance, Microclimat, Modèle corrélatif, Modèle mécanistique, Probabilité d’activité, Varia-
bilité spatio-temporelle.
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Abstract

Integrating thermal variability into a species distribution model based
on the activity time

In studies regarding the effects of climate change on biodiversity, thermal variability
is rarely considered. However, it is just as relevant as the average in explaining the spe-
cies distribution. The implementation of biodiversity management measures is based on
species distribution models. In order to improve these models, it is essential to integrate
thermal variability. This is our challenge !

To do so, a mechanistic distribution model was built for each ectotherm species stu-
died : the Pyrenean rock lizard (Iberolacerta bonnali), the catalonian wall lizard (Podarcis
liolepis) and the ocellated lizard (Timon lepidus). It is based on activity time during the
critical breeding period, a metric correlated with fitness. Activity is often defined accor-
ding to threshold methods, whereas it continuously varies with body temperature. Thus,
we have developed an original method : the estimation of the activity probability from
abundance data.

Spatio-temporal variability of temperatures was integrated into the activity time, cal-
culated from operative temperature time series data recorded at different sites from 2016
to 2021. Here, activity occurs when the operative temperature is within the voluntary tem-
perature range. In order to assess the conservation status of populations and to project the
future distribution of species, we created a persistence index. The spatio-temporal varia-
bility of activity time and of this index according to micro-habitat, exposure, altitude, site
and year was demonstrated.

Finally, activity time was modelled according to mean temperature, thermal range,
relative humidity and the interactions of these variables. Generalized additive mixed mo-
dels indicated that it was longer on cool and variable or warm and little variable or cool
and little humid or warm and very humid days. Thus, climate change is expected to lead
to a reduction in activity time. The persistence index, calculated from the projected acti-
vity times under different climate change scenarios, was used to obtain distribution maps
of the species studied. For each species, the produced map was compared with the one
produced from the correlative model, which also accounted for thermal variability. These
comparisons suggest that the activity time and the persistence index are key variables in
explaining distribution. Thus, they should soon be included in a hybrid model.

Keywords : Climate change, Ecophysiology, Ectotherms, Persistence index, Microcli-
mate, Correlative model, Mechanistic model, Activity probability, Spatio-temporal varia-
bility.
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Avant-Propos

Cette thèse était intégrée dans le programme régional Les Sentinelles du Climat coor-
donné par Fanny MALLARD et mené de 2016 à 2021 en Nouvelle Aquitaine. Il a été financé
par l’Union Européenne (FEDER), la Région Nouvelle-Aquitaine, le Département de la
Gironde et le Département des Pyrénées-Atlantiques. Un ensemble de 19 espèces ou cor-
tèges d’espèces a été étudié. Elles sont dites indicatrices car particulièrement sensibles au
changement climatique. Ces espèces sont supposées être les premières à réagir du fait de
leurs faibles capacités de dispersion et de leur évolution lente. Ces traits écologiques les
contraindraient à rester sur leurs habitats actuels et à s’y adapter. Le programme étudiait
les changements phénologiques et écophysiologiques - c’est à dire le rythme du cycle de
vie, le comportement et la physiologie des organismes - en lien avec la répartition des es-
pèces.

Le programme a été porté par l’association Cistude Nature dirigée par Christophe
COÏC. Cistude Nature a assuré le suivi annuel des différentes espèces afin de réaliser des
inventaires, des suivis de l’occupation et de l’abondance et des mesures de variables en-
vironnementales pour la modélisation de la répartition. Au sein du programme, un en-
semble d’acteurs scientifiques a également participé à la collecte de données et à leurs
analyses, notamment l’Université de Pau et des Pays de l’Adour. Ainsi, outre les protocoles
que nous avons mis en place dans le cadre de la thèse, nous avons bénéficié de l’ensemble
des données récoltées par les naturalistes.

Le programme a la vocation de rendre accessible l’information à tous et de favoriser
des communications vulgarisées. Les productions scientifiques sont en libre accès ici. De
manière plus ludique, les différents enjeux pour chaque espèce sont abordés en bande
dessinée ou en vidéo ici. Enfin, le traitement des données est également présenté ici selon
cette même dynamique.

xi

https://www.sentinelles-climat.org/
https://www.cistude.org/
https://technique.sentinelles-climat.org/les-articles-scientifiques/
https://www.sentinelles-climat.org/categorie/bd-videos/
https://www.sentinelles-climat.org/le-traitement-des-donnees/
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Chapitre 2
Intégrer la variabilité dans une modélisation corrélative de la répartition

Problématique
Très souvent, dans les modèles corrélatifs, les variables explicatives de la répartition sont
choisies selon leur disponibilité et non selon leur pertinence écologique. Bien que le pou-
voir explicatif du modèle soit correct sur la modélisation au temps présent, si les variables
sont biologiquement peu explicatives de la répartition, il est probable que les liens établis
ne soient pas pérennes dans le futur. Cette erreur dans l’explication de la probabilité de
présence engendre des erreurs de projections. Ainsi, la sélection de variables plus perti-
nentes écologiquement semble être un axe majeur d’amélioration de ce type de modéli-
sation.

Proposition
Dans la modélisation corrélative, les variables sont calculées à partir de données journa-
lières, ce qui permet d’intégrer la variabilité climatique mensuelle. Les variables clima-
tiques sont obtenues pour la période d’activité, d’hivernation, ou annuellement, selon la
phénologie des espèces étudiées. Les variables environnementales sont sélectionnées se-
lon les préférences connues d’habitat des espèces étudiées. Ainsi, la modélisation corré-
lative s’appuie sur des variables pertinentes écologiquement et les projections obtenues
sont plus fiables. Les méthodes pour chaque étape de modélisation ont été rigoureuse-
ment expliquées afin de permettre la reproductibilité de cette analyse.

Chapter 2
Integrating variability into correlative species distribution models

Problematic
Very often, in correlative models, distributional explanatory variables are chosen on the
basis of their availability and not on their ecological relevance. Although model explana-
tory power is correct in the present time modelling, if the variables are biologically weak
in explaining the distribution, it is likely that the links established will not be applicable in
the future. This error in the occurrence probability explaination leads to projection mis-
takes. Thus, the selection of more ecologically relevant variables seems to be a major area
for improvement this type of modelling.

Proposition
In the correlative modelling, the variables are calculated from daily data, which makes it
possible to integrate the monthly climatic variability. The climatic variables are obtained
over the period of activity, of wintering, or yearly, depending on the species phenology.
Environmental variables are selected according to the known habitat preferences of stu-
died species. Thus, correlative modelling is based on ecologically relevant variables and
the resulting projections are more reliable. The methods for each modelling step are rigo-
rously explained in order to allow the reproducibility of this analysis.
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Chapitre 3
Probabilité d’activité à partir des estimations d’un modèle d’abondance

Problématique
Le temps d’activité est une variable continue mais bien souvent, il est défini selon des
seuils de températures. L’unique méthode qui propose une définition continue est très
coûteuse à mettre en place puisqu’elle nécessite le suivi focal de nombreux individus in
natura. Pourtant, la définition continue de l’activité représente mieux la réalité car elle
intègre les variations de la température corporelle dans le calcul du temps d’activité. Cer-
tains modèles de répartition sont fondés sur le temps d’activité, il convient ainsi de pro-
poser une nouvelle méthode pour améliorer l’estimation de ce temps.

Proposition
Des données de comptages issues d’un protocole d’abondance sont utilisées pour mo-
déliser la probabilité d’activité. En bénéficiant de la réplication spatio-temporelle de ce
protocole, l’imperfection de la détection est quantifiée et les comptages d’individus sont
corrigés. La probabilité d’activité est définie comme le ratio du nombre corrigé d’indivi-
dus observés et de l’abondance. Cette probabilité est modélisée en fonction de la tempé-
rature corporelle des individus, calculée à partir de la relation entre la température de l’air
et la température opérante. Outre le calcul du temps d’activité, la courbe de probabilité
d’activité permet de discuter des préférences thermiques de l’espèce étudiée.

Chapter 3
Activity Probability from Abundance Modeling Estimates

Problematic
Activity time is a continuous variable but is often defined according to temperature thre-
sholds. The only method that allow for a continuous definition is costly to implement,
since it requires focused monitoring of many individuals. However, continuous activity
better represents reality because it incorporates variations in body temperature into the
calculation of activity time. As some species distribution models are based on activity
time, it is necessary to develop new methods to improve this time estimation.

Proposition
Count data from an abundance protocol are used to model the activity probability. From
the spatio-temporal replication of this protocol, the detection imperfection is quantified
and the individual counts are corrected. The activity probability is defined as the ratio
of the corrected number of observed individuals and the abundance. This probability is
modelled as a function of the body temperature, calculated from the relationship between
air temperature and operative temperature. In addition to calculating the activity time,
the activity probability curve also allows to discuss the thermal preferences of the studied
species.
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Chapitre 4
Variabilité spatio-temporelle du temps d’activité et de l’indice de persis-
tance

Problématique
Dans les études abordant les effets du changement climatique sur la biodiversité, la va-
riabilité des températures est rarement considérée. Les études sont bien souvent menées
sur une seule année et sur un seul site, de temps en temps sur plusieurs sites, mais les
résultats sont moyennés. Pourtant, de nombreuses études ont montré que la variabilité
spatio-temporelle des températures était tout aussi importante que la moyenne pour ex-
pliquer la répartition des espèces. La variabilité spatiale pourrait offrir des micro-habitats
climatiques, constituants des refuges face au changement climatique. Il apparaît ainsi né-
cessaire d’évaluer la variabilité thermique spatio-temporelle et de la prendre en compte
dans les études.

Proposition
Le déploiement de modèles biomimétiques permet l’enregistrement de séries de tempé-
ratures opérantes sur plusieurs sites et au cours de plusieurs années. Ici, nous définissons
un indice de persistance fondé sur le temps d’activité total au cours de la période de re-
production des espèces étudiées, qui permet de statuer sur la viabilité locale d’une po-
pulation. Nous démontrons la variabilité des temps d’activité et de l’indice de persistance
selon les années et les sites, étudiés au niveau réplicat, localité, exposition, altitude et site.
Ces résultats appuient sur la nécessité de réaliser des études multi-sites pluri-annuelles,
au risque d’un manque de représentativité des résultats et à la mise en place de stratégies
de gestion de la biodiversité inadaptées.

Chapter 4
Spatio-Temporal Variability of Activity Time and Persistance Index

Problematic
In studies regarding the effects of climate change on biodiversity, temperature variability
is rarely considered. Studies are often conducted over one year or site, or across several
sites, but then average the results. However, many studies have shown that the tempera-
ture spatio-temporal variation is as important as the mean in explaining species distribu-
tion. Variability across space could provide climatic micro-habitats, constituting refuges
against climate change. Therefore, it is necessary to assess spatio-temporal thermal va-
riability and to take it into account in the studies.

Proposition
The deployment of biomimetic models allows for the large-scale recording of operative
temperature series, across several sites and years. Here, we define a persistence index ba-
sed on the total activity time during the study species’ breeding period, which makes it
possible to assess local population viability. We show variability of activity time and per-
sistence index across years and sites, conditional on replicate, locality, slope, altitude and
site. Our results support the need to carry out multi-year and multi-site studies. Not doing
so runs the risk of a misrepresenting the results and the implementation of inadequate
biodiversity management strategies.
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Chapitre 5
Intégrer la variabilité dans une modélisation mécanistique de la réparti-
tion, fondée sur le temps d’activité

Problématique
La modélisation mécanistique explique la répartition des espèces à partir de processus
écologiques clés, par exemple le temps d’activité au cours de la période de reproduction.
Dans les modèles existants, le temps d’inactivité est projeté seulement en fonction de la
température maximale de l’air. Or, de nombreuses études indiquent que les performances
thermiques des ectothermes dépendent non seulement de la température moyenne, mais
aussi de sa variabilité et des conditions hydriques. Dans ce contexte, il est pertinent de
modéliser le temps d’activité en fonction de ces variables météorologiques pour ensuite
projeter la répartition des espèces.

Proposition
La modélisation observationnelle du temps d’activité en fonction de la température moyenne,
de l’amplitude thermique et de l’humidité relative, toutes mesurées sur le terrain, montre
que ces trois variables et leurs interactions sont explicatives. Le temps d’activité est plus
élevé lors de journées fraîches et variables ou chaudes et peu variables ; ou lors de jour-
nées fraîches et peu humides ou chaudes et très humides. La modélisation anticipative
à partir des variables météorologiques simulées explique une faible pourcentage de va-
riance, ce qui ne permet pas de projeter le temps d’activité de manière statistiquement
correcte. L’évolution du temps d’activité dans le contexte du changement climatique fu-
tur est abordée à partir de la modélisation observationnelle.

Chapter 5
Integrating variability into a mechanistic species distribution model, ba-
sed on activity time

Problematic
Mechanistic distribution models explain species distributions from key ecological pro-
cesses, such as activity time during the breeding period. In existing models, inactivity time
is only projected as a function of maximum air temperature. However, many studies indi-
cate that the ectotherm thermal performance depends not only on average temperature,
but also its variability and hydric conditions. In this context, it is relevant to model the
activity time as a function of these meteorological variables in order to project the species
distribution.

Proposition
Observational modelling of activity time as a function of mean temperature, thermal range
and relative humidity, all measured in the field, shows that these three variables and their
interactions are driving factors of activity time. Activity time is higher on cool and va-
riable days or warm and low-variable or on cool and low-humidity days or hot and high-
humidity. Predictive modelling based on simulated meteorological variables explains a
low percentage of the variance and does not produce a statistically correct projection of
activity time. The activity time evolution in the context of future climate change is discus-
sed based on observational modelling.
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La biodiversité - le néologisme de la diversité et de la biologie - représente l’ensemble
du vivant, la diversité des gènes, des espèces, des communautés ou encore des écosys-
tèmes [Swingland, 2001]. Sa richesse, fruit d’une longue évolution continue, est en train de
diminuer fortement sous l’importante pression exercée par une seule d’entre elles, Homo
sapiens [Lenzen et al., 2012; Tilman et al., 2017]. Nous assistons à une nouvelle extinction
de masse, succédant à celle de la crise Crétacé Tertiaire qui avait entraîné la disparition
des dinosaures puis le développement de nombreuses nouvelles espèces de mammifères
[Springer et al., 2003]. La crise que nous vivons est directement liée aux activités humaines
qui dérèglent la dynamique apparition - extinction [Joppa et al., 2016]. Les émissions de
gaz à effet de serre contribuent au réchauffement rapide de l’atmosphère et modifient
le climat [Thomas et al., 2004]. L’exploitation non durable des ressources fossiles, ani-
males et végétales ne permet pas la résilience du système et chaque année l’Homme vit
de plus en plus à crédit. C’est un triste constat que l’espèce humaine dresse après tant
d’années d’exploitation de la planète à son seul profit. Elle prend cependant conscience
progressivement de ses responsabilités et propose des solutions pour réparer ces années
d’insouciance [Joppa et al., 2016].

1.1 La biodiversité face au changement climatique

1.1.1 Variabilité spatio-temporelle des effets du changement climatique

La conservation de la biodiversité est un enjeu crucial lié au changement climatique
qui entraîne un ensemble de conséquences. Les modifications de l’habitat, voire sa perte
partielle, contribuent à la fragmentation des populations et aux invasions biologiques
[Gunderson et al., 2017; Huey et al., 2012, 2010]. L’habitat est une aire géographique sur
laquelle vit un individu, une population, une espèce ou un groupe d’espèces (Définition
Larousse). Le cycle de vie et la phénologie des espèces sont également modifiés. Cela
engendre des déséquilibres dans les assemblages de communautés, les systèmes hôtes-
parasites et proies-prédateurs [Chemini et Rizzoli, 2014; Tito et al., 2020]. Ces conséquences
contribuent à la dynamique d’extinction que nous observons aujourd’hui [Thomas et al.,
2004]. Afin d’améliorer les mesures de gestion de la biodiversité, il est nécessaire d’élar-
gir notre connaissance des écosystèmes [Leitão et Santos, 2019]. Généralement, lorsque
les études traitent des effets statistiques du changement climatique sur la biodiversité,
la manière trop simplifiée de les aborder est de se fonder sur la moyenne, bien que le
changement climatique entraîne également une plus grande variabilité des températures.
En effet, il est associé à des paramètres climatiques moyens plus élevés avec une plus
grande variabilité [Rummukainen, 2012]. L’amplitude des températures quotidiennes est
plus grande et les évènements extrêmes peuvent être plus fréquents [Cattiaux et al., 2015;
Suarez-Gutierrez et al., 2020; Vincze et al., 2017].

Le réchauffement plus rapide de l’Arctique par rapport au reste de la surface du globe
pourrait mener à des hivers et des étés plus rudes [McSweeney, 2019]. Ces différences
de réchauffement généreraient des masses d’air plus humides et plus chaudes, ce qui
modifierait leur circulation notamment l’oscillation arctique. Le courant-jet (jet-stream
en anglais) assure une faible oscillation entre les masses d’air froides, en provenance de
l’Arctique, et les masses d’air chaudes, en provenance de l’équateur. Le vortex polaire crée
une barrière entre ces deux masses d’air aux températures différentes. Cependant, avec le
réchauffement plus rapide de la masse d’air froide, les différences de températures entre
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les deux masses se réduisent. Cela entraîne une oscillation plus importante et un mou-
vement ondulatoire des vagues de froid sur l’hémisphère nord. Un troisième mécanisme,
les vagues de résonance, amplifie l’onde et donc les périodes d’extrêmes froid et chaud
[McSweeney, 2019].

En France, l’observation d’évènements extrêmes est plus fréquente depuis quelques
années. En hiver 2019, la fin du mois de février a été l’une des plus chaudes de l’histoire
[Meteo France, 2019]. Une canicule hivernale similaire a été observée au début du même
mois en 2020, avec en plus un déficit d’enneigement [Meteo France, 2020]. Le change-
ment climatique entraîne un début d’été plus précoce, de 10 jours par rapport à 1960, qui
pourrait s’élever à 20 jours d’ici 2100 sous le scénario climatique RCP 8.5 [Cassou et Cat-
tiaux, 2016]. D’après le comité scientifique AcclimaTerra, la Nouvelle-Aquitaine est sou-
mise à un réchauffement plus important que les autres régions de France (+1,4°C de 1959
à 2016). Sur le littoral, le réchauffement climatique à hauteur de +2,5°C devrait entraî-
ner une hausse du niveau de la mer, de +0,3 à +1,5m d’ici 2100. Le nombre de tempêtes
et leur intensité devraient augmenter, ce qui entraînera des évènements de submersion
plus fréquents et une érosion plus intense (Chapitre 12, [Le Treut et Rousset, 2018]). En
montagne, une hausse de +0,27°C et une baisse de 2 à 3 jours de neige par décennie ont
été observées. Selon le scénario le plus pessimiste (RCP 8.5), le réchauffement climatique
pourrait atteindre +4◦C d’ici 2100. Cette hausse des températures sera couplée à une ra-
réfaction de l’enneigement. La réduction de l’épaisseur du manteau neigeux impactera
négativement les conditions d’hivernation des espèces puisque son rôle d’isolant ther-
mique sera réduit. Les strates végétatives vont également s’élever, de 200 à 500 mètres, à
l’horizon 2100 selon les scénarios climatiques RCP 2.6 et RCP 8.5 (Chapitre 14, [Le Treut
et Rousset, 2018]).

1.1.2 Répondre au changement climatique

Face au changement climatique, il existe trois grands types de réponses de la biodi-
versité : la colonisation, l’adaptation et l’extinction. Elles gouvernent la répartition des
espèces [Rohr et al., 2018]. La colonisation de nouveaux habitats vers des altitudes et
des latitudes plus élevées est la réponse la plus observée [Araújo, 2009; Enriquez-Urzelai
et al., 2019; Wingfield, 2003]. Le lien de cause à effet avec le changement climatique est
clairement établi [Parmesan et Yohe, 2003]. Cette réponse est répandue chez les espèces
présentant des capacités de dispersion importantes comme la capacité de vol ou utili-
sant les modes de dispersion par le vent ou par les animaux - anémochorie et zoochorie
des graines par exemple [Araújo, 2009]. Le déplacement vers le nord ou la montée en
altitude permet de conserver un environnement thermique adéquat pour le développe-
ment, la reproduction et la persistance de la population [Elsen et Tingley, 2015]. La co-
lonisation d’autres aires grâce aux capacités de dispersion n’est pas toujours associée à
un bon succès reproducteur, parfois, elle est simplement suffisante pour assurer la survie
[Giezendanner et al., 2019]. D’autres espèces, notamment les reptiles ou les amphibiens,
présentent de faibles capacités de dispersion [Enriquez-Urzelai et al., 2019]. Contraints à
rester sur leur habitat, leur extinction pourrait être plus rapide [Carvalho et al., 2010].

Le changement climatique opère et entraîne la sélection naturelle des individus qui
ont développé soit des acclimatations phénotypiques, soit des adaptations génétiques
[Gilbert et Miles, 2017]. Par exemple, des individus ayant des préférences thermiques plus
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élevées pourraient être sélectionnés [Gilbert et Miles, 2017]. Cependant, les changements
de température contemporains sont environ 10000 fois plus rapides que ceux de l’aire gla-
ciaire [Sánchez-Fernández et al., 2016]. L’évolution via la mise en place de réponses adap-
tatives ne pourra probablement pas être aussi rapide [Araújo, 2009; Sánchez-Fernández
et al., 2016]. Cela conduit à l’augmentation du risque d’extinction locale des populations,
engendrée notamment par la perte et la fragmentation de l’habitat due à l’augmentation
des températures [Thomas et al., 2004]. La probabilité d’extinction des espèces est très
liée à leur aire de répartition. L’étude de Thomas et al. [2004] a projeté l’extinction de 15 à
37 % des espèces d’ici 2050. Elle est également dépendante des changements de l’utilisa-
tion des terres [Block et al., 2014] ou encore de la démographie et de la compétition intra
et inter-espèces [Evans et al., 2015].

Le potentiel adaptatif des espèces est régi par le fonctionnement en métapopulation
qui favorise des capacités de réponses différentes selon les populations. Le changement
climatique, en entraînant la baisse des effectifs dans les différentes populations, entraîne
une perte de diversité génétique qui conduit à une diminution des capacités adaptatives
de la population [Carlson et al., 2014; Webster et al., 2017]. Cette perte de diversité gé-
nétique est particulièrement accentuée chez des espèces à faible capacité de dispersion,
où les flux de gènes entre les populations sont très faibles [Thomas et al., 2004]. Ainsi, les
populations soumises à un évènement climatique extrême répondront de plus en plus de
manière synchrone, causant à terme l’extinction de toutes les populations, soit de la mé-
tapopulation et donc de l’espèce [Hansen et al., 2019]. Ce phénomène est appelé vortex
d’extinction, plus les effectifs sont faibles plus les réponses adaptatives sont faibles, ce qui
réduit encore plus les effectifs, et ainsi de suite [Godwin et al., 2020].

1.1.3 Vulnérabilité des espèces au changement climatique

Afin de mieux comprendre les réponses des espèces au changement climatique, il
est essentiel de connaître leur vulnérabilité au changement climatique [Kubisch et al.,
2016b]. La vulnérabilité d’une espèce varie en fonction des ressources disponibles en
terme d’habitat, de proies mais aussi selon les interactions inter-espèces telles que la
compétition, la prédation, le parasitisme, tout ceci étant modifié par le changement cli-
matique [Huey et al., 2012; Kearney et al., 2009; Thomas et al., 2004]. Elle dépend aussi des
capacités adaptatives de l’espèce, physiologiques et comportementales [Huey et al., 2012;
Kubisch et al., 2016b] et du stade ontogénique [Evans et al., 2015]. Par exemple, la per-
formance métabolique d’un individu juvénile est différente de celle d’un individu adulte
[Truebano et al., 2018; Wingfield, 2003]. Elle est accrue chez les espèces aux faibles capa-
cités de dispersion, comme les reptiles et les amphibiens, car celles-ci sont contraintes
d’adapter leur comportement et/ou leur physiologie selon les conditions environnemen-
tales [Huey et al., 2010; Sinervo et al., 2010]. En raison de la grande conservation de leur
physiologie thermique, les lézards sont particulièrement sensibles aux changements de
température [Kubisch et al., 2016b; Leal et Gunderson, 2012]. La famille des Lacertidaes
est très étudiée et les liens entre la physiologie thermique et la vulnérabilité des espèces
sont de mieux en mieux connus [Huey et al., 2012; Taylor et al., 2020]. L’étude de ces es-
pèces ectothermes, dites indicatrices [Mallard, 2016a; Mallard et Couderchet, 2019], per-
met de mieux comprendre l’influence du climat sur la biodiversité, à travers les processus
impliqués dans la thermorégulation.
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1.2 Ecophysiologie des espèces ectothermes

1.2.1 Définitions

L’écophysiologie est l’étude des réponses comportementales et physiologiques des
organismes face à leur environnement. Elle correspond à l’étude de processus mesurés
à l’échelle de l’individu qui reflètent les conditions environnementales vécues [Briscoe
et al., 2019]. Chez les espèces ectothermes, ces réponses sont mises en place afin de régu-
ler leur état interne, notamment leur température corporelle et leur bilan hydrique [Huey
et al., 2009; Rozen-Rechels et al., 2019; Theisinger, 2016]. À la différence des espèces en-
dothermes, capables de transpirer pour évacuer de la chaleur ou d’augmenter leur méta-
bolisme pour produire de la chaleur [Heldmaier et Ruf, 1992; McKechnie et Wolf, 2019], la
température corporelle des ectothermes dépend de sources externes de fraîcheur ou de
chaleur [Garrick, 2008]. Ainsi, l’état interne des ectothermes est intimement lié aux condi-
tions abiotiques et soumis aux variations de celles-ci [Belasen et al., 2017]. La température
corporelle est la variable la plus explicative des performances des ectothermes [Angilletta
et al., 2002]. Elle est contrôlée par la physiologie et le comportement de l’individu [Thei-
singer, 2016].

1.2.2 Performances thermiques

Fenêtre de tolérance thermique

La courbe de performance thermique (TPC) caractérise les performances d’un indi-
vidu selon sa température corporelle (Tb) [Sinclair et al., 2016]. Les performances sont
nulles lorsque Tb est en dehors de la fenêtre de tolérance thermique, bornée par les tem-
pératures critiques létales minimum (CTmin) et maximum (CTmax) (Figure 1.1) [Huey
et al., 2010]. Ces valeurs sont souvent déterminées en laboratoire par des expériences de
retournement de l’individu sur le dos à des températures progressivement croissantes
et décroissantes [Bauwens et al., 1995]. Dès lors que l’individu perd le réflexe de redres-
sement, la température critique est considérée atteinte [Gvoždík et al., 2001; Neel et al.,
2021]. Cette méthode pourrait sous-estimer CTmax et CTmin en raison de la fatigue de
l’individu ou d’un comportement anti-prédation. Ces températures peuvent aussi être
déterminées par la méthode des spasmes musculaires, plus fiable que la méthode de re-
tournement, mais beaucoup plus invasive et entraînant parfois la mort des individus [Ca-
macho et Rusch, 2017].

Asymétrie de la performance thermique autour de la température optimale

La température optimale (Topt) est la température à laquelle les performances sont
les plus élevées (Figure 1.1) [Sinclair et al., 2016]. Elle est déterminée par des expériences
de locomotion. Les individus sont stimulés pour avancer dans un couloir de course et
leur vitesse est mesurée. Cela est répété à des températures de plus en plus élevées [Neel
et al., 2021]. Ainsi, la température optimale est définie comme la température permettant
la vitesse de course la plus rapide [Camacho et Rusch, 2017]. L’asymétrie de la courbe
de performance thermique rend compte des capacités des espèces à mieux supporter
des températures fraîches que chaudes [Martin et Huey, 2008]. Elle est caractérisée par la
fenêtre de tolérance thermique et une marge de sécurité thermique (TSM). Ici, la TSM est
l’écart entre CTmax et Topt [Sinclair et al., 2016]. Elle représente la capacité de l’espèce
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à faire face à des températures au-dessus de sa température optimale [Martin et Huey,
2008]. Ces deux fenêtres thermiques sont plus importantes chez les espèces généralistes,
soumises à un environnement variable, que chez les espèces spécialistes, soumises à un
environnement plus stable [Deutsch et al., 2008; Neel et al., 2021].

CTmin
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Fenêtre de tolérance thermique
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FIGURE 1.1 – Courbe de performance d’une espèce ectotherme en fonction de sa température
corporelle (Tb), modifiée de Sinclair et al. [2016]. CTmin et CTmax sont les températures critiques
létales, elles bornent la fenêtre de tolérance thermique. Topt est la température optimale. L’écart
entre Topt et CTmax correspond à une marge de sécurité thermique (TSM).

1.2.3 Préférences thermiques

Caractérisation de la distribution des températures préférées

L’écophysiologie d’une espèce ectotherme est aussi caractérisée par les préférences
thermiques de l’espèce : la température préférée (Tpref), la fenêtre de température pré-
férée (PTR) et les quantiles de la distribution des températures préférées (Figure 1.2). Les
températures préférées sont mesurées expérimentalement en utilisant un vivarium pré-
sentant un gradient de température sur toute la fenêtre de tolérance thermique de l’es-
pèce. Les individus sont placés chacun leur tour dans le vivarium et leur température
corporelle est mesurée toutes les heures sur une journée complète. L’ensemble de ces
mesures permet d’obtenir la distribution des températures préférées [Osojnik et al., 2013].

La température préférée est la température à laquelle le compromis coût-bénéfice de
la thermorégulation est optimal [Hertz et al., 1993]. Elle est définie comme la médiane de
la distribution des températures préférées [Camacho et Rusch, 2017]. La PTR est la fenêtre
thermique sur laquelle les coûts de thermorégulation sont faibles et les performances éle-
vées, de l’ordre de 80 à 95 % des performances optimales [Castilla et al., 1999; Hertz et al.,
1993]. Cette fenêtre est communément bornée par les quantiles 25 et 75 % (PTR50) ou
parfois par les quantiles 10 et 90 % (PTR80) [Camacho et Rusch, 2017]. La définition de
la PTR80 permet d’élargir la fenêtre de températures préférées ce qui serait plus réaliste
pour les Lacertidaes [Bauwens et al., 1995]. Peu de papiers discutent de ces définitions et
justifient le choix de l’une ou de l’autre. Une étude sur le Lézard vivipare a montré que
les PTR50 et PTR80 étaient cohérentes et qu’il existait une différence de 1 à 2,3˚C entre les
bornes [Gvoždík, 2002]. Enfin, les quantiles 5 et 95 % sont utilisés pour définir la fenêtre de
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températures volontaires pour l’activité (VTR) (Figure 1.2). Cette fenêtre correspond aux
températures corporelles pour lesquelles un individu peut être actif. Les températures
volontaires, minimale (VTmin) et maximale (VTmax, signalent la nécessité de se déplacer
dans un micro-habitat plus chaud ou plus frais [Camacho et Rusch, 2017].

VTmin

VTmax
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FIGURE 1.2 – Courbe de performance thermique d’une espèce ectotherme, selon les températures
préférées, inspirée de Sinclair et al. [2016]. La température préférée (Tpref) est incluse dans la fe-
nêtre de températures préférées (PTR). L’activité est possible lorsque la température corporelle
(Tb) est incluse dans la fenêtre de températures volontaires (VTR), bornée par les températures vo-
lontaires minimale (VTmin) et maximale VTmax. Crédit photographique : Matthieu BERRONEAU.

Le sous-optimal est optimal

In natura, les températures corporelles mesurées sont souvent inférieures à Topt et
plus proches de Tpref que de Topt [Martin et Huey, 2008]. L’écart entre Tpref et Topt per-
met de tamponner les variations de températures et d’optimiser les performances, même
pour des températures corporelles éloignées de Topt [Deutsch et al., 2008; Huey et al.,
2012; Neel et al., 2021]. Les espèces aux capacités de dispersion limitées présentent un
écart plus grand entre Tpref et CTmax, ce qui permet aussi de tamponner les variations
environnementales [Sánchez-Fernández et al., 2016]. Ces écarts font référence à la notion
de marge de sécurité thermique, qui peut être définie entre Tpref et Topt, entre Tpref et
CTmax et entre Topt et CTmax (comme vu précédemment). La sélection de la température
préférée permet de moduler la marge de sécurité thermique [Martin et Huey, 2008].

1.2.4 La thermorégulation

Stratégies de thermorégulation

La thermorégulation est un ensemble de mécanismes comportementaux et physiolo-
giques permettant de réguler la température corporelle [Kearney et al., 2009]. Elle permet
de maintenir la température corporelle a minima dans la fenêtre de tolérance thermique
et a maxima dans la fenêtre de températures préférées, afin d’optimiser les performances
métaboliques. La thermorégulation a lieu lorsque les coûts liés à la thermoconformité
deviennent plus importants que ceux liés à la thermorégulation [Blouin-Demers et Na-
deau, 2005; Huey, 1974]. Selon les conditions environnementales et les préférences ther-
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miques des espèces, certaines seront plutôt thermo-conformistes - elles supportent les
variations de la température environnementale et d’autres plutôt thermo-régulatrices -
elles modulent leur température corporelle dans un environnement thermique variable
[Blouin-Demers et Nadeau, 2005; Vieira de Andrade, 2016]. Chez les lézards, l’ajustement
du comportement individuel permet de contre-balancer la hausse des températures [Ref-
snider et al., 2018] ; c’est la première méthode mise en place pour thermoréguler [Block
et al., 2014]. La connaissance des stratégies de thermorégulation permet de comprendre
les comportements d’évitement des fortes chaleurs et de conservation de la fraîcheur
[Kearney et al., 2009]. La sélection du micro-habitat thermique, permis par le déplace-
ment des individus, est aussi une méthode de thermorégulation [Block et al., 2014]. Les
déplacements caractérisent le pattern d’activité de l’espèce [Attias et al., 2018], qui inclut
des périodes d’activité, de lézardage et d’inactivité [Arribas, 2009]. D’après le dictionnaire
Larousse, le terme « pattern » signifie « modèle spécifique représentant d’une façon sché-
matique la structure d’un comportement individuel ou collectif » ; il sera employé dans
tout le développement.

Transferts thermiques au cours du lézardage

Au cours du lézardage, « the basking behaviour » en anglais, c’est à dire lorsque l’in-
dividu reste immobile sur une surface, la température interne peut être régulée selon
différentes stratégies de thermorégulation, qui impliquent les trois types de transferts
thermiques [Garrick, 2008]. La thigmothermie est un transfert thermique par conduc-
tion avec le substrat, l’animal capte la chaleur au niveau de son abdomen [Grbac et Bau-
wens, 2001; Ortega, 2017]. En montagne, l’hétérogénéité des roches apporte une grande
diversité micro-climatique, puisque la température des pierres peut être jusqu’à 30°C
plus élevée que la température de l’air [Pottier, 2012]. L’héliothermie associe le trans-
fert thermique par radiation, lorsque l’individu reçoit et absorbe l’énergie solaire, et par
convection, lorsque des mouvements d’air chaud se forment au sein de l’organisme, ce
qui permet de le réchauffer de manière homogène [Datcharry, 2014]. Enfin, l’aérother-
mie, lorsque la température corporelle est égale à la température de l’air, est un réchauf-
fement par convection qui se met en place lors de journées très chaudes [Pottier, 2016].
Ces transferts thermiques sont complémentaires et peuvent opérer en même temps. Par
exemple, la thigmothermie permet le réchauffement de la température corporelle malgré
un air frais et peu de radiations [Ortega et al., 2017; Pottier, 2012]. Le lézardage est ce-
pendant associé à des risques de prédation plus importants [Brana, 1991] et représente
un coût temporel, durant lequel l’individu ne chasse pas ou ne se reproduit pas [Grbac
et Bauwens, 2001; Gvoždík, 2002]. Ainsi, la thermorégulation n’est pas toujours mise en
place et la thermo-conformité peut être préférée.

1.3 Activité des espèces ectothermes

1.3.1 Activité, lézardage, inactivité

L’écophysiologie des espèces ectothermes permet de comprendre les patterns d’ac-
tivité des espèces. Afin d’optimiser les performances métaboliques, la température in-
terne doit être régulée. Cette régulation, par différents comportements, dessine le pattern
d’activité d’un individu [Kearney et al., 2018]. Il est caractérisé par trois comportements
majeurs, l’activité (un quelconque comportement dynamique), le lézardage et l’inactivité
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[Arribas, 2010]. Les comportements dynamiques opèrent lorsque la température corpo-
relle est dans la VTR. Le lézardage permet la thermorégulation pour augmenter la tem-
pérature corporelle [Kearney et al., 2009]. L’inactivité est moins bien définie dans la litté-
rature. Implicitement, elle correspond au temps pendant lequel les températures corpo-
relles sont en dehors de la fenêtre de tolérance thermique [Kubisch et al., 2016a; Sinervo
et al., 2010].

1.3.2 Temps d’activité versus temps de restriction

Le temps de restriction d’activité est défini comme le temps pendant lequel un indi-
vidu ne peut pas être actif à cause de températures extérieures trop élevées [Sinervo et al.,
2010]. L’individu se réfugie alors au frais dans son abri pour éviter la surchauffe [Huey
et al., 2010]. Il peut aussi être défini selon deux seuils, lorsque les températures sont trop
fraîches ou trop chaudes [Kubisch et al., 2016a]. Il n’est jamais clairement explicité s’il
se définit sur la période diurne ou diurne et nocturne. De plus, les méthodes de calcul
semblent inclure le comportement de lézardage dans le temps de restriction. À l’inverse,
le temps d’activité est défini de manière précise dans plusieurs travaux. Il a lieu lors de la
période diurne de la journée, lorsque les individus sont engagés dans un comportement
dynamique tel que la chasse, l’accouplement ou encore le déplacement [Arribas, 2009;
Ferri-Yáñez, 2007].

1.3.3 Activité et répartition

Le temps d’activité au cours de la période de reproduction est une métrique direc-
tement liée au succès reproducteur de la population, via la fécondité annuelle [Adolph
et Porter, 1993; Ceia-Hasse et al., 2014]. La période de reproduction est définie du début
des accouplements jusqu’aux dernières pontes [Arribas, 2009]. Au cours de cette période
critique, l’énergie acquise par l’alimentation et la probabilité de rencontrer un partenaire
sexuel sont corrélées positivement au temps d’activité [Adolph et Porter, 1993]. La va-
riable temps d’activité, dépendante des performances thermiques, permet de résumer
l’effet du changement climatique sur le succès reproducteur [Evans et al., 2015]. L’aug-
mentation des températures devrait entraîner une réduction du temps d’activité ou une
augmentation du temps de restriction [Huey et al., 2010]. En effet, dans le but de tampon-
ner cette augmentation, les individus passeront plus de temps dans leurs abris pour éviter
la surchauffe ce qui réduira les périodes d’activité (Figure 1.3). Si le temps d’activité est
restreint alors l’énergie acquise et la probabilité de rencontrer un partenaire sexuel sont
restreintes. Cette réponse est efficace, simple à mettre en œuvre mais pourrait devenir in-
adéquate à long terme en entraînant une baisse du succès reproducteur de la population
[Ortega et al., 2016]. Ainsi, les contraintes thermiques sur le temps d’activité peuvent mo-
difier l’aire de répartition des espèces [Buckley et al., 2011]. Certaines modélisations éco-
physiologiques de la répartition sont fondées sur le temps d’activité ou le temps de res-
triction d’activité [Ceia-Hasse et al., 2014; Kearney, 2013; Sinervo et al., 2010]. Ces temps
peuvent être calculés à partir de la température opérante (Te) et des préférences ther-
miques des espèces (Figure 1.3). La température opérante est un proxy de la température
corporelle, sous l’hypothèse que l’individu reste immobile à l’endroit où cette tempéra-
ture est enregistrée [Sinervo et al., 2010].
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FIGURE 1.3 – Évolution du temps d’activité selon l’augmentation des températures opérantes (Te),
un proxy de la température corporelle. Les courbes Te insolation et Te refuge représentent la tem-
pérature corporelle d’un individu à l’extérieur de son refuge et à l’intérieur. L’activité est possible
seulement dans la fenêtre de températures volontaires (en blanc). Avec l’augmentation des tem-
pératures, le temps d’activité est réduit (en vert). Modifié de Huey et al. [2010].

1.4 Répartition des espèces

1.4.1 Notions de niche

La niche écologique est définie comme un hyper-volume à n-dimensions, chacune
correspondant à un état de l’environnement qui permettrait à une espèce d’exister in-
définiment [Jorcin et Cheylan, 2017; Soberón et Arroyo-Peña, 2017]. Nous distinguons la
niche fondamentale et la niche réalisée. La niche fondamentale représente l’ensemble des
conditions permettant à l’espèce de vivre en absence d’interactions. La niche réalisée est
la niche fondamentale, réduite par les interactions compétitrices et prédatrices ou agran-
die par les interactions bénéfiques telles que la symbiose ou le mutualisme [Gvoždík,
2018; Soberón et Arroyo-Peña, 2017]. La modélisation mécanistique explicite la niche
fondamentale alors que la modélisation corrélative explicite la niche réalisée [Dormann
et al., 2012]. Les interactions entre espèces sont intégrées implicitement par les données
d’occurrence qui offrent un aperçu de la niche réalisée [Kearney et Porter, 2009].

1.4.2 Modélisation de la répartition

La modélisation de la répartition est un axe de recherche majeur en biologie de la
conservation. Les cartes de projection, à destination des gestionnaires de l’habitat, doivent
permettre d’anticiper les mouvements de répartition des espèces afin de mettre en place
des plans de conservation efficaces [Araújo, 2009; Enriquez-Urzelai et al., 2019]. Pour mo-
déliser la répartition des espèces, trois grandes catégories de modèles existent : les mo-
dèles mécanistiques, les modèles corrélatifs et les modèles hybrides. Les modèles méca-
nistiques expliquent la répartition en étudiant les processus écologiques les plus sensibles
au changement climatique [Evans et al., 2015]. Ils établissent un lien entre les traits fonc-
tionnels des organismes et leur environnement [Buckley et al., 2011; Kearney et Porter,
2009]. Les modèles corrélatifs expliquent la répartition en établissant un lien statistique
entre les données de présence / absence et les variables climatiques et environnemen-
tales [Buckley et al., 2011; Kearney et Porter, 2009]. Les modèles hybrides sont obtenus
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par succession de modélisations [Dormann et al., 2012]. Ils expliquent la répartition en
intégrant les sorties d’un modèle mécanistique dans un modèle corrélatif ou inversement
[Buckley et al., 2011; Kearney et Porter, 2009]. Chaque modélisation présente des atouts
et des limites, les principaux sont décrits dans le tableau 1.1. Un comparatif détaillé des
méthodes est disponible dans l’article de Dormann et al. [2012].

Corrélatif Mécanistique

D
o

n
n

ée
s

Points d’observation
Variables climatiques et environne-
mentales

Relatives aux processus étudiés et be-
soins de l’espèce
Nombreuses, origines différentes

A
va

n
ta

ge
s

Rapide et Facile
Identifie les variables explicatives
Modélise la niche réalisée, par cap-
ture implicite des processus biotiques
et abiotiques
Projette la dynamique de répartition

Fiable et Robuste
Explique et intègre les processus
Indépendant de la distribution actuelle
Modélise la niche fondamentale
Modélise les marges de répartition
Adapté pour des décisions de gestion

In
co

n
vé

n
ie

n
ts

Lien fixe dans l’espace et le temps,
conduit à des projections statiques
Fait de l’interpolation
Manque de clarté sur le lien variables -
présence/absence
Dépend de la sélection des variables et
des données d’occurrence
Hypothèse de la répartition à l’équi-
libre
Sous-estime les changements d’aires

Besoin de beaucoup de connaissances
Effort expérimental important
Besoin d’identifier les processus clés
Fondée sur des observations réalisées
sur quelques sites d’étude

TABLEAU 1.1 – Comparaison des modèles corrélatifs et mécanistiques, atouts et limites [Buckley
et al., 2011; Ceia-Hasse et al., 2014; Dormann et al., 2012; Evans et al., 2015; Kearney et Porter, 2009;
Taylor et al., 2020]

La confrontation des résultats des deux types de modèles, corrélatif et mécanistique,
permet d’évaluer leur crédibilité et de vérifier la pertinence des projections corrélatives
selon les besoins écophysiologiques des organismes [Ceia-Hasse et al., 2014]. La modé-
lisation hybride combine les atouts respectifs de ces deux modélisations. Elle présente
l’avantage d’être facile à mettre en œuvre tout en conservant les performances de la mo-
délisation mécanistique [Buckley et al., 2011]. Également, elle tamponne les erreurs asso-
ciées aux limites respectives des deux autres modélisations. Son utilisation est encoura-
gée, notamment en biologie de la conservation, où les modèles produits sont des supports
de décision pour la mise en place de mesures de gestion de la biodiversité [Elith et al.,
2010; Srivastava et al., 2019]. Quelle que soit la méthode utilisée, les modèles de réparti-
tion d’espèces doivent être considérés comme une éventualité plausible et non comme
une vérité en soi [Harris et al., 2013; Jarnevich et al., 2015].
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1.5 Problématiques

1.5.1 Un modèle fondé sur le temps d’activité

Les modèles mécanistiques existants sont majoritairement fondés sur le temps de res-
triction d’activité, or, il est défini différemment selon les auteurs [Kubisch et al., 2016a; Si-
nervo et al., 2010]. La définition du temps d’activité est plus précise [Arribas, 2009; Ferri-
Yáñez, 2007] et il semble davantage pertinent d’étudier la période où les individus sont
actifs plutôt que celle où ils sont inactifs. Les études d’occupation et d’abondance sont
menées pour comprendre ce qui explique l’observation des individus, soit l’activité, et
pas ce qui explique leur non observation, soit l’inactivité [Brodie et al., 2018; Calambo-
kidis et Barlow, 2004]. L’absence d’observation mesurée par un zéro, résulte soit d’une
réelle inactivité (vrai zéro) soit d’une erreur de détection (faux zéro) [Berger et Zhang,
2005; Dénes et al., 2015; Ferguson et al., 2015]. Dans les modèles d’occupation et d’abon-
dance, la modélisation des zéros est toujours plus complexe que celle des valeurs stricte-
ment positives [Blasco-Moreno et al., 2019; Tyre et al., 2003]. Les périodes d’activité sont
observables sur le terrain alors que les périodes d’inactivité ne le sont pas. Ces différents
éléments convergent vers l’utilisation du temps d’activité, plutôt que le temps de restric-
tion, pour comprendre la répartition des espèces [Attias et al., 2018; Caetano et al., 2020;
Gunderson et Leal, 2016]. Différentes méthodes de calcul du temps d’activité sont pré-
sentées dans Gunderson et Leal [2016]. Nous proposons l’amélioration de l’une d’entre
elles dans le chapitre 3.

1.5.2 Un modèle qui explicite la probabilité de persistance

Dans la littérature, les modèles mécanistiques établissent une relation entre le temps
de restriction d’activité et la température maximale ou moyenne de l’air. Celle-ci permet
de projeter le temps de restriction qui est ensuite comparé à un seuil limite (Hrl i mi t ). L’ex-
tinction locale est définie s’il est supérieur au seuil [Sinervo et al., 2010]. La définition du
seuil Hrl i mi t est possible à partir d’une étude sur le long terme d’une population actuel-
lement éteinte, en raison seule du changement climatique [Sinervo et al., 2010]. Dans le
but de pallier à cette information souvent manquante, il est proposé de le définir comme
le 95ème quantile de la distribution des temps de restriction calculés [Ceia-Hasse et al.,
2014; Sinervo et al., 2018]. L’utilisation de ce seuil rend compte d’un processus discret,
soit persistance, soit extinction. Cette définition, plutôt que celle de la probabilité d’ex-
tinction, ne permet pas de projeter la répartition des espèces selon une probabilité de
présence, comparable aux modèles corrélatifs [Ceia-Hasse et al., 2014]. Ainsi, il convient
de définir une nouvelle méthode pour estimer une probabilité. Ce travail est abordé dans
le chapitre 4.

1.5.3 Un modèle qui intègre la variabilité thermique

Malgré l’évolution en moyenne et en variabilité de la température, les études menées
sur l’impact du changement climatique sur la biodiversité ne s’intéressent généralement
qu’à la moyenne et ignorent la variabilité, qu’elle soit spatiale ou temporelle [Bozinovic
et al., 2011; Estay et al., 2011; Vasseur et al., 2014]. De nombreuses études reconnaissent
la variabilité spatiale et utilisent la réplication spatiale mais finissent par faire la moyenne
des résultats des différents sites d’étude (Voir discussion de Sinervo et al. [2010]). Très peu
abordent la variabilité temporelle ; les expériences sont très souvent menées sur une seule
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année (voir par exemple, Arribas [2009]). L’absence d’une véritable réplication temporelle
et/ou spatiale, pour aborder explicitement les questions de variabilité, est souvent liée à
des limitations budgétaires. Elle soulève néanmoins la question cruciale de la représen-
tativité des résultats.

De nombreuses études démontrent le rôle important de la variabilité pour expliquer
les réponses des espèces au changement climatique [Buckley et Huey, 2016; Cahill et al.,
2012; Campbell-Staton et al., 2017]. Son effet serait tout aussi important, voire plus que
celui de la moyenne [Cattiaux et al., 2015; Rummukainen, 2012; Suarez-Gutierrez et al.,
2020; Vincze et al., 2017]. Les réponses au changement climatique semblent être favori-
sées par les régimes thermiques plus que par la température moyenne elle-même [Tour-
neur et Meunier, 2019; Vieira de Andrade, 2016]. Plusieurs études ont montré qu’il existait
des interactions entre la moyenne et la variabilité. Par exemple, ces deux paramètres ex-
pliquent mieux les performances thermiques lorsqu’ils sont considérés ensemble dans le
modèle plutôt que séparément, car ils agissent en synergie [Vasseur et al., 2014]. Éga-
lement, la variabilité de la température a des impacts différents selon la température
moyenne et la courbe de performance thermique des espèces. Si la moyenne est basse,
l’augmentation de la variabilité de la température peut conduire à des températures per-
mettant une meilleure performance [Huey et al., 2009]. Au contraire, si la moyenne est
déjà proche de la température optimale, alors la hausse de la variabilité conduira plu-
tôt à une diminution de la performance [Bozinovic et al., 2011; Paaijmans et al., 2013].
Une variabilité accrue peut aussi provoquer un stress thermique, entraînant des coûts
énergétiques plus élevés pour la maintenance des individus, et par conséquent réduire
les performances de reproduction [Estay et al., 2011; Kingsolver et al., 2013]. La variabi-
lité climatique semble jouer un rôle majeur dans la persistance des espèces, il est donc
crucial de l’intégrer dans les études traitant des effets du changement climatique sur la
biodiversité [Clusella-Trullas et Chown, 2011; Vicente Liz et al., 2019]. La prise en compte
de la variabilité spatio-temporelle des températures dans la modélisation de la répartition
des espèces est au cœur de ce travail de recherche. Elle est intégrée dans la modélisation
corrélative (chapitre 2), le calcul du temps d’activité (chapitres 3 et 4) et la modélisation
mécanistique (chapitre 5).

1.5.4 Hypothèses du modèle : absence de dispersion et d’adaptation

Le programme Les Sentinelles du Climat, dans lequel est intégré cette thèse, étudie un
ensemble d’espèces à mobilité réduite [Mallard et Couderchet, 2019]. Les faibles capacités
de dispersion de ces espèces les rendent particulièrement sensibles au changement cli-
matique. Elles subiront en premier l’effet du changement climatique sans la possibilité de
le fuir en colonisant vers d’autres aires [Mallard et Couderchet, 2019]. La dispersion assure
aussi la connectivité entre les populations, ce qui permet les flux de gènes et contribue à
la diversité génétique [Baguette et al., 2017]. La diversité génétique corrélée positivement
à la taille des populations [Knaepkens et al., 2004], favorise la mise en place de réponses
adaptatives. Des populations de petites tailles et faiblement connectées ont une faible di-
versité génétique, ce qui conduit à de faibles capacités adaptatives [Carlson et al., 2014;
Webster et al., 2017]. Les trois espèces étudiées dans cette thèse appartiennent à la famille
des Lacertidaes. Elles présentent toutes des petites populations, plus ou moins isolées, le
long du cordon dunaire ou bien selon un gradient altitudinal. Ainsi, pour la modélisation
de leur répartition, les hypothèses d’absence de dispersion et d’adaptation sont crédibles.
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1.6 En Nouvelle-Aquitaine, trois lézards étudiés

1.6.1 La Nouvelle-Aquitaine, un territoire aux écosystèmes diversifiés

La Nouvelle-Aquitaine est la plus grande région de France, elle s’étend sur 84000km²
(Figure 1.4). Elle présente une grande diversité de territoires : des milieux forestiers, bo-
cagers, ouverts (pelouses sèches, plaines agricoles), aquatiques et humides, un espace
montagnard et un espace littoral [SRADDET, 2018] (Figure 1.5). Cette mosaïque paysagère
abrite une importante biodiversité, des espèces généralistes mais aussi de nombreuses
espèces endémiques [Berroneau, 2014]. Ainsi, la préservation des habitats et la protection
de la biodiversité sont des enjeux forts en région Nouvelle-Aquitaine [SRADDET, 2018].

FIGURE 1.4 – Région Nouvelle-Aquitaine en France métropolitaine. Limites administratives des
départements et préfectures. Sources : www.interieur.gouv.fr et www.touteleurope.eu.
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FIGURE 1.5 – Diversité des paysages en région Nouvelle-Aquitaine [CEN, 2019]

1.6.2 Le Lézard de Bonnal, une espèce perdante?

Le Lézard de Bonnal (Iberolacerta bonnali, Lantz [1927]) est l’une des trois espèces
d’Iberolézards endémiques des Pyrénées. Inféodé à l’étage alpin, ce lézard strictement ru-
picole vit entre 1550 et 3144 mètres, bien que les observations en dessous de 2000 mètres
soient rares [Pottier, 2012; Pottier et al., 2008]. Les populations sont petites, isolées en rai-
son de la fragmentation naturelle de l’étage alpin (insularité continentale) [Ortega, 2017;
Pottier, 2016, 2018] et présentent une forte différenciation génétique [Mouret et al., 2011].
Ce petit lézard de 18 centimètres de la tête au bout de la queue et de 6,5 centimètres du
museau au cloaque présente une robe marron unie à grise foncée avec des motifs dorsaux
peu marqués et des reflets métallisés [Berroneau, 2015] (Figure 1.6). Son cycle de vie est
conditionné par la couverture neigeuse et la photo-période. Les faibles capacités repro-
ductives de l’espèce - une ponte par an, maturité sexuelle tardive (4 ans chez les mâles, 5
ans chez les femelles), oviparité, ne sont compensées que par sa longévité importante de
17 ans [Arribas et Galan, 2005; Pottier, 2018]. Sa période d’activité débute mi-mai pour les
sites aux plus basses altitudes et se termine dès les premières chutes de neige en octobre,
il hiverne le reste de l’année [Arribas, 2009; Arribas et Galan, 2005; Pottier et al., 2008].
La période critique de la reproduction débute dès la fonte des neiges et peut se pour-
suivre jusqu’à la fin de l’été [Pottier, 2012]. Ainsi, le succès de la reproduction dépend
fortement des conditions environnementales, telles que l’épaisseur du manteau neigeux
isolant pendant l’hivernation, la période de fonte et les amplitudes thermiques journa-
lières à la fin de l’hivernation. La durée d’incubation est de 30 à 40 jours, les premières
pontes de 2 à 4 œufs sont déposées dès mi-juin sur les sites aux plus basses altitudes [Pot-
tier, 2012].
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FIGURE 1.6 – Lézard de Bonnal, femelle (A), femelle gravide (C), mâle (C) et juvénile (D). Crédit
photographique : Florèn HUGON (A,B,D) et Matthieu BERRONEAU (C).

Cette espèce est classée « quasi-menacée » sur la liste rouge nationale de l’Union In-
ternationale pour la Conservation de la Nature (UICN) [IUCN, 2008a] et « en danger »
sur la liste rouge régionale de la Nouvelle-Aquitaine [Le Moigne et Jailloux, 2013]. Pré-
sent dans le Parc National des Pyrénées sur le massif Aspe-Ossau (Figure 1.7), les me-
naces de perte d’habitat liées à l’aménagement du territoire, telles que le développement
des domaines skiables et les ouvrages hydroélectriques, semblent contrôlées [Berroneau,
2014]. L’aménagement de la montagne ne constitue pas une menace, au contraire, cer-
taines populations se sont établies à proximité de barrages hydroélectriques ou de re-
fuges [Pottier, 2016]. En revanche, la phénologie et les caractéristiques reproductives de
l’espèce la rendent particulièrement vulnérable à l’augmentation des températures et à
leurs variations [Arribas et Galan, 2005; Mallard, 2016b, 2019; Pottier, 2018]. Tout évène-
ment entraînant une baisse de la survie des adultes augmente fortement la vulnérabilité
des populations [Arribas et Galan, 2005; Pottier, 2016]. Les études prévoient un réchauffe-
ment annuel continu, de +0,2◦C à +0,3◦C par décennie jusqu’en 2050 et une baisse légère
de la couverture neigeuse, de 2 à 3 jours de chute de neige à 1800 mètres sur le mas-
sif d’Aspe-Ossau jusqu’aux années 2030, puis une nette accélération à partir des années
2050 [Le Treut et Rousset, 2018]. Même sous l’hypothèse d’une montée en altitude de
cette espèce monticole, son habitat sera inévitablement réduit [Carvalho et al., 2010; El-
sen et Tingley, 2015; Pottier, 2016]. L’étude de Sousa-Guedes et al. [2020] soulignait que
les espèces avec une faible répartition en péninsule Ibérique étaient très vulnérables à la
perte d’habitats froids. Sur un horizon proche, la topographie montagnarde pourrait four-
nir des refuges climatiques. Par exemple, des regroupements d’air froids sont observés sur
les crêtes ou les fortes pentes [Daly et al., 2009]. Néanmoins, cela ne serait pas suffisant et
tous les autres éléments indiquent que le Lézard de Bonnal pourrait s’éteindre prochai-
nement.
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FIGURE 1.7 – Répartition du Lézard de Bonnal en Nouvelle-Aquitaine, en Pyrénées-Atlantiques,
dans le massif montagnard Aspe-Ossau (en vert) où 2067 observations sont référencées pour la
période 1991-2020 (source Reptiles et Amphibiens de Nouvelle-Aquitaine). Les points rouges sont
les trois sites de suivi de l’espèce.

1.6.3 Le Lézard catalan, une espèce gagnante?

Le Lézard catalan (Podarcis liolepis, Boulenger [1905]) est un petit lézard gris, élancé et
plutôt aplati, présentant une robe marbrée chez les mâles (Figure 1.8). Il mesure 18 centi-
mètres de la tête au bout de la queue et 6,5 centimètres du museau au cloaque. D’affinité
méditerranéenne, il occupe des milieux xériques plus ou moins ouverts présentant des
pentes importantes, voire verticales. Il se répartit en moitié nord de la péninsule ibérique
et au sud de la France sur des altitudes allant jusqu’à 2650 mètres. En Nouvelle-Aquitaine,
le Lézard catalan est présent dans le département des Pyrénées-Atlantiques avec une li-
mite altitudinale proche de 900 mètres [Berroneau, 2014; Mallard, 2016b] (Figure 1.9).
Podarcis liolepis se distingue en trois sous espèces, sebastiani présente au Pays Basque,
liolepis présente en Pyrénées Orientales et cebennensis présente sur le reste de l’aire de
répartition [Pottier et al., 2008]. Ces différences seraient plutôt dues à des habitats diffé-
rents qu’à une réelle divergence génétique [Berroneau, 2014]. En région Midi-Pyrénées,
le Lézard catalan hiverne d’octobre à mars puis se reproduit à sa sortie d’hivernation. Les
femelles pondent en mai environ 4 œufs qui écloront en juillet août, la ponte peut être
renouvelée [Grisvard et Pottier, 2014]. Au Pays Basque, les observations naturalistes in-
diquent que les premiers accouplements auraient lieu en avril.

Le Lézard catalan semble peu menacé mais les populations restent fragiles puisqu’elles
sont isolées et de petites tailles [Berroneau, 2015]. Cette espèce est classée « préoccupa-
tion mineure » sur la liste rouge nationale de l’UICN [IUCN, 2008b] et « quasi-menacée »
sur la liste rouge régionale de la Nouvelle-Aquitaine [Le Moigne et Jailloux, 2013]. Avec
l’augmentation des températures, l’espèce pourrait coloniser de nouveaux habitats plus
en altitude, jusqu’alors trop frais [Mallard, 2018]. L’étude de Carvalho et al. [2010] sup-
pose aussi l’expansion de l’habitat de cette espèce. Cette hypothèse est plausible s’il n’y
a pas de limitations de ressources alimentaires, si la prédation n’augmente pas et si les
températures n’excèdent pas les limites thermiques physiologiques [Day et al., 2018].
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FIGURE 1.8 – Lézard catalan, femelle (A), mâle (B) et femelle gravide (C). Nous observons la robe
marbrée chez le mâle, contrairement à celle de la femelle, davantage lignée. Crédit photogra-
phique : Florèn HUGON.

FIGURE 1.9 – Répartition du Lézard catalan en Nouvelle-Aquitaine dans le département des
Pyrénées-Atlantiques (en bleu) où 1225 observations sont référencées pour la période 1991-2020
(source Reptiles et Amphibiens de Nouvelle-Aquitaine). Les points jaunes sont les deux sites de
suivi de l’espèce.
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1.6.4 Le Lézard ocellé, une espèce perdante ou gagnante selon ses ca-
pacités de dispersion

Le Lézard ocellé (Timon lepidus, Daudin [1802]) est un des plus grands lézards d’Eu-
rope, mesurant de 40 à 60 centimètres de la tête au bout de la queue et de 14 à 20 centi-
mètres du museau au cloaque. Il arbore une robe jaune verdâtre, voire noirâtre, avec des
ocelles bleues sur les flancs [Berroneau, 2015]. Le dimorphisme sexuel est marqué, les
mâles sont plus grands et leur tête est plus imposante (Figure 1.10). Ce reptile est inféodé
aux milieux secs et chauds, il est présent en habitat ouvert, dans la péninsule Ibérique,
en zone méditerranéenne et dans le Sud-Ouest. En Nouvelle-Aquitaine, il se répartit sur
les coteaux secs de Dordogne et du Lot et Garonne et sur le littoral atlantique en milieu
arrière-dunaire [Berroneau, 2014; Mallard, 2016b; Pottier et al., 2008] (Figure 1.11). La dis-
ponibilité en abris pour se protéger et pondre explique en partie sa répartition sur ces mi-
lieux. Il trouve refuge dans les terriers de lapin ou de rongeurs, les rebuts de végétation ou
encore dans les vestiges de blockhaus. Le Lézard ocellé hiverne d’octobre à mi-mars puis
se reproduit d’avril à juin [Berroneau, 2012; Mateo, 2011]. Les femelles pondent entre fin
mai et mi-juillet, 5 à 24 œufs, qui écloront en septembre [Busask et Visnaw, 1989].

A B

C

DDD

FIGURE 1.10 – Lézard ocellé, femelle (A), mâle (B), juvénile (C) et femelle gravide (D). Nous notons
facilement le dimorphisme sexuel au niveau de la tête (A, B). Crédit photographique : Florèn HU-
GON.

Cette espèce est classée « quasi-menacée » sur la liste rouge nationale de l’UICN [IUCN,
2008c] et « en danger » sur la liste rouge régionale de la Nouvelle-Aquitaine [Le Moigne et
Jailloux, 2013]. La perte de l’habitat est la principale menace pour le Lézard ocellé. De
1950 à aujourd’hui, l’espèce a perdu 45 % de son habitat, particulièrement à cause de la
déprise agricole [Thienpont, 2019; Thirion et Doré, 2012]. Cette perte est aussi engendrée
par l’érosion dunaire liée à l’urbanisation du littoral et à la hausse en fréquence et en in-
tensité des tempêtes [Berroneau, 2012; Mateo, 2011]. D’après les prévisions émises par le
groupe de recherche AcclimaTerra, le trait de côte devrait reculer a minima de 65 mètres
d’ici 2050 pour le littoral sableux [Le Treut et Rousset, 2018]. Enfin, la perte d’habitat est
également expliquée par l’envahissement de la dune blanche et de la dune grise par la vé-
gétation [Bonte et Hoffmann, 2005; Martínez et Psuty, 2008]. Quelques individus ont déjà
été observés en frange forestière [Berroneau, 2012], ce qui suggère que les populations du
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littoral pourraient se maintenir en se déplaçant vers des milieux plus stables. La plupart
des milieux dunaires dégradés ne peuvent être restaurés et sont définitivement perdus
d’où l’importance d’œuvrer pour leur maintien [Martínez et Psuty, 2008]. La fragmenta-
tion associée aux pertes d’habitat entraîne l’isolement des populations et la diminution
de leur variabilité génétique, ce qui réduit leur potentiel adaptatif [Carlson et al., 2014;
Webster et al., 2017]. Une autre menace importante est la baisse de la disponibilité en gîte,
notamment des terriers de lapins de garenne suite au déclin de cette espèce. Cette espèce
clé de voûte permet aussi l’entretien des prairies rases et assure la présence des commu-
nautés de coléoptères coprophages, source de nourriture des lézards [Mateo, 2011; Thi-
rion et Doré, 2012]. La co-abondance des deux espèces a été démontrée sur l’Île d’Oléron
[Cheylan et al., 2010]. Les autres menaces résultent de l’urbanisation du territoire, l’uti-
lisation d’insecticides et de vermicides, les captures intentionnelles, la prédation par les
animaux domestiques, le dérangement par les sports motorisés et la sur-fréquentation du
littoral [Mateo, 2011; Thienpont, 2019; Thirion et Doré, 2012].

FIGURE 1.11 – Répartition du Lézard ocellé en Nouvelle-Aquitaine sur le littoral et les coteaux secs
de Dordogne où 2180 observations sont référencées pour la période 1991-2020 (source Reptiles et
Amphibiens de Nouvelle-Aquitaine).
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2.1 Introduction

2.1.1 Répartition et conservation de la biodiversité

Face au déclin de la biodiversité, différentes stratégies de conservation peuvent être
mises en place. L’une des principales méthodes est la délimitation de réserves naturelles
afin de conserver les habitats des espèces en déclin [Carvalho et al., 2010; Evans et al.,
2015]. La définition des réserves à partir de modèles fiables, robustes dans le temps et l’es-
pace, est essentielle pour la mise en place de mesures de gestion appropriées [Evans et al.,
2015]. Face au changement climatique très rapide, les espèces ont tendance à coloniser
de nouveaux habitats plutôt qu’à s’adapter dans leurs habitats devenus défavorables. Ceci
implique des changements d’aires de répartition dans le futur, qu’il est nécessaire de mo-
déliser pour mettre en œuvre des plans de gestion [Araújo, 2009]. L’habitat futur peut être
projeté selon différentes méthodes de modélisation, détaillées en introduction générale
(1.4.2). L’approche corrélative, abordée dans ce chapitre, est fondée sur des combinai-
sons de variables environnementales et climatiques qui définissent l’habitat potentiel de
l’espèce [Dormann et al., 2012].

2.1.2 Modélisation corrélative de la répartition

Les modèles corrélatifs sont couramment utilisées dans les études de répartition d’es-
pèces car les méthodes sont largement développées, accessibles et faciles à mettre en
œuvre. Ils requièrent des observations spatialisées de l’espèce et des variables environ-
nementales et/ou climatiques [Dormann et al., 2012]. Les méthodes de modélisation cor-
rélative sont nombreuses et établissent toutes un lien statistique entre les données d’ob-
servations et les variables étudiées. Ce lien statique et fixe permet de projeter les réparti-
tions futures, à différents horizons temporels et pour différents scénarios de changement
climatique [Guisan et al., 2017]. En quantifiant l’importance des variables explicatives,
cette modélisation permet leur sélection puis l’identification des plus explicatives de la
répartition [Dormann et al., 2012]. Il existe un nombre illimité de variables climatiques
et d’habitat et il peut être difficile d’en faire une première sélection. Harris et al. [2013]
ont montré que la sélection des variables, pour différentes phases du cycle de vie d’une
espèce, aboutissait à des projections de la répartition bien différentes. Ainsi, la connais-
sance des besoins physiologiques de l’espèce au cours de son cycle de vie constitue une
aide essentielle pour la sélection des variables.

Plusieurs hypothèses sont associées à la mise en œuvre des modèles corrélatifs. La re-
lation entre les occurrences (i.e. points d’observation) et les variables environnementales
est à l’équilibre, fixe au cours du temps. L’auto-corrélation entre les variables sélection-
nées est faible. La méthode utilisée - une dizaine existent - est adaptée aux données. Les
données d’occurrence sont indépendantes et non biaisées [Dormann et al., 2012; Gui-
san et al., 2017]. Les cartes de répartition obtenues sont très dépendantes de la qualité
des données et de la méthodologie utilisée. De plus, les hypothèses ne sont pas toujours
respectées, ce qui peut conduire à de fausses représentations de la répartition. Enfin, il
faut retenir que les modèles de répartition d’espèces doivent être considérés comme une
éventualité plausible et non comme une vérité en soi [Harris et al., 2013; Jarnevich et al.,
2015]. Les projections sont à interpréter avec prudence car elles sont fortement dépen-
dantes des techniques de modélisation, des projections climatiques et des seuils du pas-
sage de la probabilité de présence au statut binaire présence / absence [Thuiller, 2003].
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2.1.3 Vulnérabilité des Lézards de Bonnal, catalan et ocellé

Les conditions environnementales régissent le cycle de vie des lézards que nous étu-
dions. Les performances métaboliques de ces espèces ectothermes sont liées à la tempé-
rature corporelle, qui résulte des comportements de thermo-régulation de l’individu dans
son habitat [Arnold, 1987]. Le changement climatique est associé, entre autre, à l’aug-
mentation des températures, en moyenne et en variabilité, et à la modification de l’habi-
tat disponible. Cela impacte les comportements et l’accomplissement du cycle de vie de
ces espèces [Thienpont, 2019]. Le Lézard de Bonnal (Iberolacerta bonnali, [Lantz, 1927]),
inféodé à l’étage alpin des Pyrénées est présent en petites populations isolées. La faible
mobilité des individus et la fragmentation naturelle de l’habitat par isolement altitudi-
nal rend cette espèce particulièrement vulnérable à la hausse des températures [Ortega,
2017; Pottier, 2016, 2018]. Comme le Lézard de Bonnal, les populations de Lézard catalan
(Podarcis liolepis, [Boulenger, 1905]) sont fragiles, car isolées et de petites tailles [Berro-
neau, 2015; Hugon et al., 2019]. Cependant, cette espèce pourrait bénéficier du change-
ment climatique en s’établissant dans de nouveaux habitats, jusqu’alors trop frais [Mal-
lard, 2018]. Le Lézard ocellé (Timon lepidus, [Daudin, 1802]) est principalement menacé
par la fragmentation de l’habitat [Thirion et Doré, 2012]. Celle-ci résulte de la dégradation
de l’habitat par l’érosion, la montée des eaux, les épisodes de tempêtes, la transformation
du littoral ainsi que de la fermeture des milieux ouverts [Berroneau, 2014, 2015; Mallard,
2019; Mateo, 2011]. Ainsi, sa persistance sous l’effet du changement climatique serait sous
dépendance de ses capacités de dispersion. La vulnérabilité de ces trois espèces face au
changement climatique est davantage détaillée en introduction, aux sections 1.6.2, 1.6.3
et 1.6.4.

2.1.4 Problématique

Les modèles corrélatifs sont largement utilisés en biologie de la conservation. De nom-
breuses méthodes de modélisation statistique sont connues et explicitées [Guisan et al.,
2017]. La modélisation corrélative sert de support de comparaison avec la modélisation
mécanistique, développée dans les prochains chapitres. Dans le cadre du programme Les
Sentinelles du Climat, elle constitue aussi un livrable, à destination des financeurs et des
gestionnaires. En tant qu’utilisateurs de ces méthodes de modélisation, les étapes décrites
dans Guisan et al. [2017] ont été rigoureusement suivies. Afin d’améliorer la pertinence
des projections obtenues, les variables ont été sélectionnées en tenant compte du cycle
de vie des espèces. Également, contrairement à la plupart des modélisations corrélatives,
la variabilité climatique a été intégrée. Plusieurs auteurs avaient souligné l’importance
de la considérer, pour expliquer la répartition des espèces [Buckley et Huey, 2016; Cahill
et al., 2012; Campbell-Staton et al., 2017].

Nous présentons en premier lieu la méthodologie de la modélisation corrélative. Elle
se décompose en de nombreuses étapes : le choix des données d’occurrence ; le choix des
variables environnementales et climatiques; la calibration et l’évaluation des modèles ;
la modélisation d’ensemble et les projections dans le présent et le futur [Guisan et al.,
2017]. Nous précisons pour chacune des étapes les particularités nouvellement mises en
œuvre. Puis, nous décrivons les projections obtenues et discutons du devenir de chaque
espèce étudiée. Nous terminons en présentant les différents biais de modélisation et des
propositions d’amélioration.
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2.2 Matériels et méthodes

2.2.1 Périodes et aires d’étude

La période de référence « passé-présent » a été définie de 1991 à 2020. Les projections
futures ont été obtenues sur trois horizons, proche 2021-2050, moyen 2041-2070 et loin-
tain 2071-2100, selon trois scénarios de changement climatique, les RCP 2.6, 4.5 et 8.5.
Les modélisations corrélatives sont réalisées sur les aires potentielles de répartition des
trois espèces, soit le massif Aspe-Ossau pour le Lézard de Bonnal, le département des
Pyrénées-Atlantiques pour le Lézard catalan et la région Nouvelle-Aquitaine pour le Lé-
zard ocellé, à la résolution spatiale du kilomètre (Figure 2.1).

N

Nouvelle Aquitaine
Lézard ocellé

Pyrénées Atlantiques
Lézard catalan

Massif Aspe-Ossau
Lézard de Bonnal

FIGURE 2.1 – Zones d’étude de la répartition du Lézard de Bonnal sur le massif Aspe-Ossau (en
vert), du Lézard catalan sur le département des Pyrénées-Atlantiques (en bleu) et du Lézard ocellé
sur la région Nouvelle-Aquitaine (en rose). Les sites d’étude du Lézard ocellé sont représentés en
orange, ceux du Lézard catalan en jaune et ceux du Lézard de Bonnal en rouge. Crédit photogra-
phique : Florèn HUGON.

2.2.2 Données d’occurrence

Dans le cadre du programme Les Sentinelles du Climat, un suivi de l’occupation de
certains sites par le Lézard de Bonnal, le Lézard catalan et le Lézard ocellé a été mis en
place. Ce suivi a participé à la collecte des données d’occurrence des espèces. Ces don-
nées ont été complétées par les occurrences référencées sur GBIF (Global Biodiversity
Information Facility) de 1991 à 2020. Afin d’éviter la pseudo-réplication des données, un
seul point d’observation a été sélectionné dans chaque maille d’1km² [Astruc et al., 2017;
Guisan et al., 2017; Liang et al., 2018]. Pour le Lézard ocellé, des études menées antérieu-
rement au programme ont permis d’obtenir des données de présence supplémentaires,
seules les données postérieures à 1990 ont été retenues.
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2.2.3 Indices climatiques

Source des variables climatiques

Communément, les simulations climatiques utilisées pour la modélisation corrélative
sont les données WorldClim 1.4. Elles sont disponibles librement pour le monde entier,
à différentes résolutions, de 30 sec à 10 min, équivalent à 1 km2 et 340 km2 au niveau
de l’équateur (Téléchargement données 30sec). Les projections climatiques sont réali-
sées sur les quatre scénarios RCP, la période de projection présent est 1970-2000 et les
périodes de projections futures sont 2050 (moyenne sur 2041-2060) et 2070 (moyenne sur
2061-2080). Les variables simulées sont les moyennes mensuelles des températures mini-
male et maximale, les précipitations totales mensuelles et les 19 variables bioclimatiques
relatives à l’annuel, décrites ici. Ces données sont obsolètes depuis janvier 2020, une nou-
velle version WorldClim 2.1 a été mise partiellement à disposition [Fick et Hijmans, 2017].
D’autres variables ont été simulées, les radiations solaires, la vitesse du vent et la pression
en vapeur d’eau (Téléchargement données WorldClim 2.1). Dans WordlClim 1.4, les pé-
riodes de projections ne correspondent pas à celles des horizons que nous étudions et les
variables bioclimatiques ne sont pas pertinentes écologiquement pour les espèces étu-
diées [Dormann, 2007; Mod et al., 2016]. De plus, ces données ne rendent pas compte des
subtilités régionales. Il est en effet préférable d’utiliser des données climatiques adaptées
à l’échelle d’une région plutôt que des données à l’échelle mondiale [Dormann, 2007].
Ainsi, les simulations climatiques de WorldClim n’ont pas été utilisées.

Météo France propose différents modèles climatiques pour la France. Le programme
Les Sentinelles du Climat a décidé d’utiliser les données simulées par le modèle régional
ARPEGE - ALADIN52 CNRM 2014. Il résulte du couplage de deux modèles globaux, CNRM
CM5 à la résolution de 1,4° et ARPEGE Climat à la résolution 0,5°. Les simulations clima-
tiques sont obtenues sur la période de référence de 1950 à 2005 et sur la période future de
2006 à 2100. Cette période future est simulée pour trois scénarios d’émission de gaz à effet
de serre, les scénarios RCP 2.6, 4.5 et 8.5. Les simulations ALADIN sont projetées sur une
grille de mailles 8 kilomètres avec un pas de temps journalier pour la France. Cette haute
résolution temporelle permet de calculer des indices climatiques sur les périodes d’étude
présent et futures choisies et selon le cycle de vie des espèces [Gardner et al., 2019]. Neuf
variables climatiques ont été simulées puis corrigées par la méthode quantile-quantile,
en utilisant les données d’observation du modèle SAFRAN :

— la température minimale journalière à 2 m en °C (Tmin) ;

— la température maximale journalière à 2 m en °C (Tmax) ;

— les précipitations liquides en mm (P) ;

— les chutes de neige en mm (N);

— le rayonnement infra-rouge incident à la surface en W.m−2 (RIR) ;

— le rayonnement visible incident à la surface en W.m−2 (RV) ;

— l’humidité spécifique en g.kg−1 (HS) ;

— la vitesse du vent à 10 mètres en m.s−1 (V) ;

— la vitesse maximum du vent à 10 m en m.s−1.
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Téléchargement des simulations climatiques sur DRIAS

Drias est une plateforme de téléchargement des simulations climatiques à partir de
l’espace « Données et Produits » (Plateforme DRIAS). Les simulations utilisées sont dis-
ponibles dans l’onglet Métropole - Anciennes Simulations - Données Corrigées CRNM
2014. Les données ont été téléchargées par variable pour l’ensemble des 1455 mailles qui
couvrent la Nouvelle-Aquitaine. Pour la période « passé-présent » définie de 1991 à 2020,
les données du scénario RCP 8.5 de 2006 à 2020 ont complété la série de données de ré-
férence 1991-2005. Les fichiers extraits étaient des tableaux à six colonnes avec la date du
jour, l’identifiant du point centroïdes de la maille, sa latitude, sa longitude, son altitude et
la valeur de la variable.

Mise en forme des données brutes

La mise en forme des données brutes avait pour objectif de réunir toutes les données
d’un même mois, d’une même année, d’un même point, sur la même ligne, afin d’appli-
quer des fonctions en ligne pour le calcul des indices mensuels. Le tableau mise en forme
comportait 37 colonnes, l’identifiant du point, sa latitude, sa longitude, son altitude, le
mois, l’année, puis 31 colonnes pour les données quotidiennes et 523.800 lignes pour la
période 1991-2020 ou 1.396.800 pour les périodes 2021-2100 (1455 points * 12 mois * 30
ou 80 années).

Calcul de variables climatiques quotidiennes supplémentaires

Pour obtenir certains indices climatiques, des variables quotidiennes supplémentaires
ont été calculées :

— la température moyenne journalière à 2 m en °C (T), T = (Tmi n +Tmax)/2 ;

— les degrés-jours de croissance en °C (DJ55),
DJ55 =∑24

i=1 (Thi > Tbase - Tbase)/24, avec Tbase=5,5°C, température métabolique
de base et Th les températures horaires, estimées à partir de Tmin et Tmax;

— les degrés-jours métaboliques en °C (DJ1035),
DJ1035 = ∑24

i=1 (Thi > Tbmin et < Tbmax - Tbmin)/24, avec Tbmin=10°C et Tb-
max=35°C, températures qui bornent l’activité métabolique des ectothermes et Th
les températures horaires, estimées à partir de Tmin et Tmax ;

— les précipitations totales en mm (PN), PN = P+N ;

— le rayonnement total en W.m−2 (R), R = RIR+RV ;

— l’humidité relative en % (HR),
HR = (HS×101325/(psat ×(0.622+HS)))×100, avec HS en kg.kg−1 et psat, pression
en vapeur d’eau saturante qui dépend de la température moyenne et de l’altitude
[Huang, 2018] (voir annexe A) ;

— le point de rosée en °C (PtR),
PtR = (B×(ln(HR)+(A×T)/(B+T)))/(A− ln(HR)−(A×T)/(B+T)), avec A=17.625 et
B=243.04 pour l’eau liquide.
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Description des indices climatiques

Les calculs des 59 indices climatiques mensuels et des 2 indices annuels ont été réa-
lisés en collaboration avec Anouk GLAD, ingénieure sur le programme Les Sentinelles du
Climat. L’indice moyenne mensuelle a été calculé pour toutes les variables. Pour carac-
tériser la variabilité mensuelle, l’écart type a été calculé pour les variables distribuées
normalement, soit les rayonnements, les températures, le point de rosée et les degrés-
jours. Pour les précipitations, l’écart entre les percentiles 10 et 90 et la médiane ont été
calculé. La quantité d’énergie totale reçue par rayonnement, la quantité totale des préci-
pitations sur le mois et le nombre de degrés-jours mensuels ont été calculés par somme.
Pour les variables relatives aux précipitations, des indices spécifiques ont été calculés, le
nombre de jours de pluie, de neige, de pluie ou de neige, la moyenne mensuelle les jours
de précipitations, le nombre de jours de fortes pluie (plus de 20mm en un jour), la période
de sécheresse la plus longue (maximum du nombre de jours consécutifs pour lesquels
PN ≤ 1mm) et la période de précipitation la plus longue (maximum du nombre de jours
consécutifs pour lesquels PN ≥ 1mm). Pour les variables relatives aux températures, des
indices spécifiques également été calculés, les extrêmes froid et chaud des températures
maximale et minimale (10ème et 90ème percentiles des Tmax et Tmin quotidiennes), le
nombre de jours de gel (jours où Tmin ≤ 0°C), le nombre de jours sans dégel (jours où
Tmax ≤ 0°C), le nombre de journées pour lesquelles Tmax ≥ 10°C, le nombre de journées
estivales (jours où Tmax ≥ 25°C), le nombre de jours de forte chaleur (jours où Tmax ≥
35°C) et le nombre de nuits tropicales (nuits où Tmin ≥ 20°C). Enfin, trois indices d’aridité
ont été calculés, les indices mensuel et annuel d’aridité de Martonne et le quotient annuel
pluviométrique d’Emberger selon les équations 2.1. Ces indices sont calculés à partir de la
quantité totale mensuelle des précipitations solides et liquides (TotPN), la moyenne de la
température mensuelle (MoyT), la quantité totale mensuelle des précipitations liquides
(TotP) et les moyennes des températures mensuelles minimales et maximales (MoyTmin
et MoyTmax).

Mar = 12×TotPN/(MoyT+10)

Mar An =∑
(TotPN)/( ˆMoyT+10)

EmbAn = 100×∑
(TotP)/(max(MoyTmax)2 −mi n(MoyTmi n)2)

(2.1)

Calcul des indices climatiques et rasterisation

Tous les indices mensuels ont été calculés pour chaque année. Ils ont été regrou-
pés dans un tableau d’indices pour chaque période, « passé-présent » 1991-2020, RCP 2.6
2021-2100, RCP 4.5 2021-2100 et RCP 8.5 2021-2100. Pour n’obtenir qu’une seule donnée
par scénario et horizon, par point de grille, les indices ont été moyennés sur un horizon
de 30 ans, proche 2021-2050, moyen 2041-2070 ou lointain 2071-2100. Les tableaux obte-
nus ont été transformés en fichiers rasters, sur la grille SAFRAN 8km*8km, en projection
Lambert II étendu, puis en projection Lambert 93. Les rasters ont ensuite été désagrégés à
la résolution 1km*1km sur la grille INPN, selon la méthode bilinéaire (moyenne pondérée
par les distances des valeurs des mailles qui sont autour de la maille d’intérêt).
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2.2.4 Choix des variables environnementales et climatiques

Dans la suite du développement, le terme « variable » a été utilisé pour désigner les
variables environnementales et les indices climatiques, calculés à partir des variables cli-
matiques simulées par ALADIN. Le choix des variables est une étape clé car la sélection
des modèles les plus explicatifs et les décisions de gestion associées en dépendent forte-
ment [Fourcade et al., 2018; Harris et al., 2013]. Lorsque cela est possible, il est préférable
d’utiliser des variables environnementales, en plus des variables climatiques, pour mo-
déliser la niche réalisée plutôt que la niche climatique ; les projections sont ainsi plus per-
formantes [Austin et Van Niel, 2011; Lyons et Kozak, 2020]. Le choix des variables dépend
à la fois des préférences d’habitat des espèces et de leur biologie.

Variables environnementales

Les Lézards de Bonnal et catalan vivent tous deux en montagne sur des habitats ro-
cheux et ouverts [Milhau et al., 2012; Pottier, 2012; Pottier et al., 2008]. Ils occupent les
zones les plus ensoleillées et leur répartition est donc sensible à l’exposition du versant
[Berroneau, 2014, 2015; Thirion et al., 2018]. Le Lézard de Bonnal semble se rapprocher
des cours d’eau [Thirion et al., 2018] alors que le Lézard catalan semble plutôt les éviter
[Berroneau et al., 2016]. Le Lézard catalan est un grimpeur, il est présent sur des pentes
fortes jusqu’à verticales [Pottier et al., 2008]. Ainsi, pour ces deux espèces, nous avons
sélectionné les variables « zone humide » [Berthier et al., 2014], « cours d’eau » issue de la
BD CARTHAGE, « plan d’eau » issue de la BD TOPO, le pourcentage de fragments grossiers
dans le sol [Ballabio et al., 2016], mais aussi l’altitude, la pente, l’ombrage et l’exposition.
Ces variables topographiques ont été calculées à partir d’un modèle numérique de terrain
à la résolution 100m, sous QGIS avec l’extension Raster Analyse de Terrain, puis agré-
gées pour la maille 1km. Pour l’occupation du sol, nous avons sélectionné les variables
« prairies », « forêts » et « pelouses » calculées par le CESBIO en 2018. Le Lézard ocellé est
présent sur des habitats ouverts ou semi-ouverts [Astruc et al., 2018; Busask et Visnaw,
1989; Thirion et Doré, 2012] et semble éviter ceux trop urbanisés [Berroneau, 2014; Thien-
pont, 2019]. En Nouvelle-Aquitaine, il occupe le littoral dunaire et les coteaux secs de Dor-
dogne [Berroneau, 2012, 2014]. Ainsi, nous avons sélectionné les variables « exposition »
et « ombrage » issues du modèle numérique de terrain ainsi que les variables « urbain »,
« cultures », « prairies », « forêts », « pelouses » et « dunes » calculées par le CESBIO.

Indices climatiques

Pour le choix des indices climatiques, il est important de prendre en compte la phé-
nologie et les besoins des espèces au cours de leur cycle de vie [Fourcade et al., 2018;
Velez-Liendo et al., 2013; Wingfield, 2008]. Le calcul de prédicteurs saisonniers permet
de capturer des requis écologiques propres à certains stades développement [Feldmeier
et al., 2018; Gardner et al., 2019]. Par exemple, il n’est pas pertinent de calculer un in-
dice de rayonnement total sur l’année pour une espèce qui hiverne [Pottier, 2016]. En re-
vanche, il est intéressant de l’obtenir sur la période d’activité. Se soucier de la temporalité
des variables explicatives est particulièrement important lorsque les capacités de thermo-
régulation de l’espèce sont faibles [Kearney et al., 2012]. La sélection des variables, en lien
avec l’écologie, la phénologie et la physiologie, permet d’établir des liens robustes entre
les indices et les données de présence pour la projection des répartitions futures [Brau-
nisch et al., 2013; Elith et al., 2010; Mod et al., 2016].
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Indice Description Période Méthode

MoyV Moyenne mensuelle de la vitesse du vent Activité Moyenne

MoyR
Moyenne de la quantité d’énergie reçue à la
surface via le rayonnement total Activité Moyenne

SdR
Écart-type de la quantité d’énergie reçue à
la surface via le rayonnement total Activité Moyenne

TotR
Quantité totale d’énergie reçue à la surface
via le rayonnement total Activité Somme

TotN Quantité totale de neige tombée Hivernation Somme
NjN Nombre de jours de neige Hivernation Somme
TotP Cumul des précipitations liquides Annuel Somme
NjP Nombre de jours de pluie Annuel Somme
NjS_Consec Période de sécheresse la plus longue Activité Moyenne
NjPN_Consec Période de précipitation la plus longue Activité Moyenne

MoyT Moyenne des températures moyennes
Activité et

Hivernation Moyenne
SdT Écart type des températures moyennes Activité Moyenne
MoyTmin Moyenne des températures minimales Activité Moyenne
SdTmin Écart type des températures minimales Activité Moyenne
MoyTmax Moyenne des températures maximales Activité Moyenne
SdTmax Écart type des températures maximales Activité Moyenne

ExF_Tmax Extrême froid de la température maximale Activité Moyenne
ExC_Tmax Extrême chaud de la température maximale Activité Moyenne
ExF_Tmin Extrême froid de la température minimale Activité Moyenne
ExC_Tmin Extrême chaud de la température minimale Activité Moyenne
NjGel Nombre de jours de gel Annuel Somme
NjAbsDegel Nombre de jours sans dégel Annuel Somme
NjForteC Nombre de jours de forte chaleur Activité Somme

MoyHR Moyenne mensuelle de l’humidité relative Activité Moyenne

MoyPtR Moyenne mensuelle du point de rosée Activité Moyenne
SdPtR Écart-type mensuel du point de rosée Activité Moyenne

Mar Indice mensuel d’aridité de Martonne Activité Moyenne

TotDJ1035 Nombre de degrés-jours métabolique Activité Somme

TABLEAU 2.1 – Indices climatiques sélectionnés pour la modélisation corrélative pour les périodes
d’activité et/ou d’hivernation et/ou annuelle. Tous les indices sont calculés pour les trois espèces à
l’exception de TotN et NjN calculés seulement pour les Lézards de Bonnal et catalan. Les méthodes
de calcul des indices sélectionnés sont présentées dans le paragraphe 2.2.3.

Le cycle de vie des lézards que nous étudions est scindé en deux périodes, une pé-
riode d’activité et une période d’hivernation définies par les conditions environnemen-
tales [Wingfield, 2008]. Chez le Lézard de Bonnal, la période d’activité débute dès la fonte
des neiges et prend fin dès les premières chutes de neiges [Arribas et Galan, 2005; Ber-
roneau, 2015]. Cette période varie selon l’altitude du site d’étude. Nous avons définis la
période d’activité commune entre les sites, du 01 mai au 31 octobre et la période d’hiver-

46



CHAPITRE 2. INTÉGRER LA VARIABILITÉ DANS UNE MODÉLISATION CORRÉLATIVE
DE LA RÉPARTITION

nation du 01 octobre au 31 mai. Pour les Lézards catalan et ocellé, leurs périodes d’activité
sont bornées par la fin de l’hiver et le milieu de l’automne [Berroneau, 2012, 2015; Thirion
et Doré, 2012]. Nous avons définis la période d’activité du 01 mars au 31 octobre et la pé-
riode d’hivernation du 01 novembre au 31 mars. Nous n’avons pas distingué la période de
reproduction et la période d’activité car la période post-reproduction permet le renou-
vellement des réserves énergétiques pour la période de reproduction de l’année suivante
[Bonnet, 2011; Kuhn, 1994].

Le Lézard de Bonnal est présent sur des habitats soumis aux vents avec de forts contrastes
thermiques et hydriques. La pluviométrie est élevée, la neige est présente de 6 à 8 mois sur
l’année [Pottier, 2012]. La température de l’air et le rayonnement solaire expliqueraient en
partie son activité [Datcharry, 2014]. Le Lézard catalan est soumis à des conditions clima-
tiques similaires, mais moins humides [Carneiro, 2012]. Pour le Lézard ocellé, divers tra-
vaux de modélisation corrélative ont déjà été menés sur d’autres régions en France. Ceux
de Guillon et al. [2016] et Astruc et al. [2018] ont montré que les variables importantes
étaient les conditions thermiques, l’insolation, le bilan hydrique et les degrés-jours de
croissance. Une dépendance aux gîtes a été relatée par plusieurs auteurs [Astruc et al.,
2018; Cheylan et al., 2010; Thirion et Doré, 2012]. Le Lézard ocellé utilise notamment les
terriers du lapin de Garenne, une espèce qui entretient les milieux ouverts [Thienpont,
2019]. Ainsi, les indices climatiques sélectionnés pour ces trois espèces sont similaires et
indiqués dans le tableau 2.1. Ils sont calculés pour les périodes d’activité, d’hivernation
ou annuellement, par somme ou par moyenne des valeurs mensuelles.

2.2.5 Corrélations des variables climatiques et environnementales

Les variables sélectionnées précédemment peuvent être corrélées entre elles, notam-
ment les indices associés à une même variable, minimum, maximum, écart-type et moyenne
[Dormann, 2007]. Ces corrélations peuvent cacher les effets d’autres variables pertinentes
qui présenteraient un indice d’importance plus faible dans les modèles [Braunisch et al.,
2013; Heikkinen et al., 2006]. Également, des indices corrélés peuvent conduire à une sur-
paramétrisation du modèle, à cause de la redondance de l’information [Astruc et al., 2018;
Harris et al., 2013]. Une étude de simulation a montré qu’au delà d’un coefficient de cor-
rélation de 0,7, il y avait un effet important sur les estimations et donc sur les projections
[Dormann et al., 2013]. Cependant, les études utilisent des seuils variant de 0,7 [Brau-
nisch et al., 2013] à 0,85 [Elith et al., 2010] en passant par 0,75 [Carneiro, 2012; Guillon
et al., 2016; Sousa-Guedes et al., 2020] et 0,8 [Liang et al., 2018]. Dans notre cas d’étude, le
seuil de 0,7 a été utilisé.

Des tests de corrélation de Pearson ont été réalisés en deux à deux pour toutes les
variables et le nombre de coefficients de corrélation supérieurs à 0,7 a été compté pour
chaque variable. Les variables présentant le plus de corrélation avec les autres ont été
éliminées, tout en prenant garde de ne pas en éliminer plus que le nombre de corréla-
tions minimal observé parmi celles éliminées. Par exemple, pour le Lézard de Bonnal, 14
variables présentaient un nombre de coefficients de corrélation entre 12 et 16. L’élimina-
tion des 14 variables aurait entraîné une perte d’information puisque certaines d’entre
elles n’étaient corrélées au delà du seuil de 0,7 qu’à 12 autres. Après une première élimi-
nation raisonnée, le nombre de corrélations supérieures à 0,7 a été recalculé. Puis, de la
même manière, les variables qui présentaient les nombres de corrélations les plus élevés
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ont été éliminées et ainsi de suite jusqu’à obtenir des nombres de corrélations de 2 ou 3.
Pour les corrélations par duo, nous avons choisi la variable qui présentait la plus faible
moyenne absolue des coefficients de corrélation avec toutes les autres. Pour les corréla-
tions en trio, nous avons choisi la variable qui présentait les coefficients de corrélation les
plus élevées avec les deux autres, susceptible de les représenter au mieux toutes les deux.
Enfin, les variables sélectionnées ont été représentées dans un cercle des corrélations ob-
tenu par analyse en composante principale (ACP). L’ACP a permis d’identifier la position
des mailles occupées par l’espèce dans le premier plan de l’ACP. Les variables issues de
l’ACP auraient pu être sélectionnées [Braunisch et al., 2013], mais nous avons préféré pri-
vilégier la sélection de variables existantes, plus faciles à interpréter écologiquement.

2.2.6 Modélisation de la répartition

Résolution et système de projection

Les modélisations corrélatives ont été réalisées à la résolution du kilomètre qui per-
met un bon compromis entre les variables climatiques et environnementales. Toutes les
variables initialement projetées en Lambert 93 ont été re-projetées en WGS84, le sys-
tème géodésique mondial, à l’aide de la fonction projectRaster du package raster [Hij-
mans, 2021]. Pour la latitude, la relation 1° = 111,11 km permet d’obtenir 1km = 0,009°.
Pour la longitude, la correspondance entre kilomètre et degrés dépend de la latitude se-
lon l’équation suivante : 1° = 111,11 km × cos(latitude). Pour une latitude centrale de la
Nouvelle-Aquitaine de 45°, nous avons obtenu la relation 1° = 78,57 km soit 1km = 0,0127°.
Ces calculs nous ont permis de vérifier que les rasters obtenus en WGS84 étaient bien à la
résolution de 0,009° × 0,0127°.

Calibration de la modélisation avec BIOMOD2

Pour modéliser la répartition des espèces étudiées, le package BIOMOD2 a été utilisé
[Guisan et al., 2017; Thuiller et al., 2020], c’est une version plus aboutie du package BIO-
MOD [Thuiller, 2003; Thuiller et al., 2009]. Ce package, facile d’utilisation, permet de sé-
lectionner les variables selon leur importance, i.e. leur pouvoir explicatif, et les méthodes
selon les courbes de réponses des variables, puis de construire des modèles d’ensemble
et de projeter les répartitions au présent et au futur, selon différents scénarios climatiques
[Ceia-Hasse et al., 2014].

Lors du formatage des données (fonction BIOMOD_FormatingData), la méthode de
sélection des pseudo-absences, leur nombre et le nombre de jeux de données, doit être
définie. La méthodologie employée peut affecter grandement les résultats des modélisa-
tions [Iturbide et al., 2015], d’où la nécessité de faire des choix adaptés au jeu de données
de présence et aux méthodes de modélisation choisies. Selon les méthodes de modéli-
sation, le nombre de jeux de données et le nombre de pseudo-absences à sélectionner
varient [Barbet-Massin et al., 2012]. Par exemple, pour les méthodes GAM - Modèle Addi-
tif Généralisé et GLM - Modèle Linéaire Généralisé, la meilleure méthode serait de générer
aléatoirement 10000 pseudo-absences sans répétition ou 10 fois 1000 pseudo-absences.
Pour les méthodes MARS - Régression Multivariée par Spline Adaptative et FDA - Analyse
Discriminante Flexible, les auteurs conseillent de générer au moins 10 fois 100 pseudo-
absences. Également, la stratégie aléatoire avec exclusion des mailles de présence serait
la meilleure pour les méthodes GLM, GAM, MARS et FDA, notamment dans le cas où les
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présences sont spatialement biaisées (échantillonnage non aléatoire sur la zone d’étude)
[Barbet-Massin et al., 2012; Iturbide et al., 2015; Wisz et Guisan, 2009]. Par consensus,
nous avons choisi de générer aléatoirement 10 jeux de pseudo-absences de 1000 points.
Pour éviter de générer une pseudo-absence dans une maille de présence, nous avons in-
diqué que la sélection des pseudo-absences devait être réalisée à distance d’au moins 1
km d’un point de présence, ce qui correspond à la taille de la maille.

Pour la modélisation (fonction BIOMOD_Modeling), nous avons utilisé des méthodes
de régression (GAM, GLM, MARS), de classification (ANN - Réseau Artificiel de Neurones,
FDA) et de ré-échantillonnage (CTA - Analyse par Arbre de Classification, GBM - Modèle
Généralisé par Boosting et RF - Forêt Aléatoire) [Guillon, 2012; Guisan et al., 2017]. Toutes
ces méthodes requièrent des données d’absences [Hao et al., 2019], qui n’ont pas été re-
levées, ce pourquoi nous avons généré des jeux de pseudo-absence dans l’étape précé-
dente. Les méthodes qui n’utilisent que des données de présence n’ont pas été réalisées
car les projections obtenues sont moins qualitatives [Elith et al., 2006]. Pour évaluer la
qualité des modèles, il est nécessaire d’utiliser un nouveau jeu de données, indépendant
de celui utilisé pour construire le modèle. Si aucun autre jeu de données n’est disponible,
l’évaluation est réalisée par validation croisée. Cette méthode consiste à séparer le jeu de
données initial en deux parties, l’une destinée à l’entraînement du modèle, l’autre à son
évaluation [Guisan et al., 2017; Hao et al., 2019]. Ici, le jeu de données a été scindé en 70 %
pour l’apprentissage et 30 % pour l’évaluation, selon 10 runs [Astruc et al., 2018; Liang
et al., 2018; Sousa-Guedes et al., 2020]. Au total, nous avons réalisé 800 modélisations, 8
modèles * 10 jeux de pseudo absence * 10 runs. Cette réplication permet de réduire l’ef-
fet de la sélection des pseudo-absences et du fractionnement apprentissage - évaluation
[Carvalho et al., 2010; Chapman et al., 2019] ; et de quantifier la précision des résultats
obtenus [Astruc et al., 2018]. Le critère TSS - True Skill Statistic a été utilisé pour évaluer
les modèles, ils étaient considérés corrects si le TSS était supérieur à 0,7 [Fourcade et al.,
2018; Guisan et al., 2017; Lyons et Kozak, 2020]. Enfin, pour déterminer l’importance des
variables, 10 permutations ont été réalisées [Astruc et al., 2018; Liang et al., 2018; Sousa-
Guedes et al., 2020].

Premières modélisations

Une première modélisation a été réalisée à partir des 8 méthodes et des variables sé-
lectionnées selon le critère de corrélation maximal de 0,7. Les méthodes pour lesquelles
les variables présentaient des courbes de réponses lisses ou en escalier ont été suppri-
mées. Ensuite, à partir des coefficients d’importance des variables, les variables les plus
explicatives ont été sélectionnées. Cette sélection est essentielle pour obtenir des pro-
jections futures correctes. En effet, bien que la visualisation des projections présent soit
très souvent correcte, quelles que soit les variables sélectionnées [Lyons et Kozak, 2020],
si la sélection des variables est inappropriée, la relation statistique entre les points d’ob-
servation et les variables ne sera pas robuste dans le temps et l’espace et les projections
futures seront alors grandement erronées [Braunisch et al., 2013; Lyons et Kozak, 2020].
Les coefficients d’importance des variables ont été moyennés sur l’ensemble des runs et
des jeux de pseudo-absences, pour n’obtenir qu’une valeur par méthode de modélisation
et par variable. Les 10 variables les plus importantes, définies selon leur ordre d’impor-
tance dans chaque méthode retenue, ont été sélectionnées. Une seconde modélisation a
été réalisée pour évaluer la pertinence des variables et des méthodes sous-sélectionnées.
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Pour le calcul de la contribution des variables, seules les valeurs obtenues sur les mo-
dèles dont le critère TSS était supérieur à 0,7 ont été utilisées. Ils sont appelés modèles
« corrects » dans la suite du développement. Les contributions ont été standardisées pour
chaque modèle, puis moyennées pour chaque méthode, puis moyennées sur l’ensemble
des méthodes, en pondérant par le nombre de modèles par méthode.

Modélisation d’ensemble

La modélisation d’ensemble (fonction BIOMOD_EnsembleModeling) permet de consi-
dérer les résultats de plusieurs modèles (tous ou une sélection) pour obtenir un ou plu-
sieurs modèles consensus selon la ou les méthodes employées [Araujo et New, 2007; Gui-
san et al., 2017; Hao et al., 2019]. La prise en compte de plusieurs modèles réduit l’in-
certitude liée à chaque modèle [Heikkinen et al., 2006; Lyons et Kozak, 2020]. Les modèles
consensus peuvent être obtenus en calculant la moyenne des probabilités des modèles, la
médiane, la moyenne pondérée par les scores d’évaluation des modèles et la moyenne par
committee averaging. Cette quatrième méthode renseigne également de la convergence
des modèles puisqu’elle consiste à calculer la moyenne des probabilités transformées en
0 pour une absence ou 1 pour une présence. Si tous les modèles indiquent la présence,
la valeur sera 1, au contraire si tous indiquent l’absence, la valeur sera 0. Plus les valeurs
sont proches de 0,5, plus les différents modèles divergent. Enfin, la méthode coefficient
de variation des probabilités permet d’estimer l’incertitude entre tous les modèles utili-
sés pour la modélisation d’ensemble. Cette méthode n’est pas bornée à l’intervalle [0,1]
comme le sont les autres [Thuiller et al., 2020]. La modélisation d’ensemble a été réalisée
à partir des modèles « corrects » selon les cinq méthodes.

2.2.7 Projections dans le présent et dans le futur

Les projections dans le présent et dans le futur ont été réalisées en deux étapes. La
première étape consiste à calculer les projections individuelles de chaque modèle issu de
la seconde modélisation pour la période « passé-présent » et les neuf conditions futures
(fonction BIOMOMD_Projection). La deuxième étape permet l’obtention des projections
d’ensemble, à partir des projections individuelles, selon les méthodes d’ensemble conser-
vées (fonction BIOMOD_EnsembleForescasting). Pour les méthodes d’ensemble moyenne,
médiane, moyenne pondérée, committee averaging, les pourcentages de changement d’aire
de répartition ont été calculés, entre la projection « passé-présent » et les projections fu-
tures obtenues. La fonction BIOMOD_RangeSize calcule les pourcentages de perte d’ha-
bitat, de gain d’habitat et des habitats qui restent occupés ou inoccupés.

2.3 Résultats

2.3.1 En amont de la modélisation d’ensemble

Points d’occurrence et variables explicatives

Les modélisations corrélatives ont été réalisées à partir de 968, 455 et 1326 points d’ob-
servation résumés en 18, 26 et 273 mailles occupées pour les Lézards de Bonnal, catalan
et ocellé. Sur critère de corrélation, 21 variables ont été sélectionnées pour les Lézards de
Bonnal et catalan : ExC_Tmin, Mar, MoyHR, MoyV, NjForteC, NjP, SdR, SdT, SdTmin, TotN,
TotR, exposition, forêts, lineEau, ombrage, pelouse, pente, planEau, prairies, rocheSol et
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zoneHum (Tableau 2.1). Pour le Lézard ocellé, 18 variables ont été sélectionnées : ExC_-
Tmin, Mar, MoyHR, MoyV, NjForteC, NjP, SdR, TotR, expo, forêts, ombrage, pelouse, prai-
ries (à l’identique des deux autres espèces) et les variables MoyR, SdPtR, cultures, dunes,
urbain. La répartition des points centroïdes des mailles occupées dans le premier plan de
l’ACP qui représente environ 40 % de la variabilité pour les trois espèces, montre que le
Lézard de Bonnal occupe un habitat très spécifique, le Lézard catalan un peu moins et le
Lézard ocellé encore moins (Figure 2.2). D’après l’ACP, la présence des Lézards de Bonnal
et catalan est principalement expliquée par les variables pente, pelouse, TotN, SdT et Mar
(Sous-figures 2.2a et 2.2b) et celle du Lézard ocellé par les variables NjForteC, ExC_Tmin,
MoyR et TotR (Sous-figure 2.2c).

Sélection des variables importantes et des méthodes pertinentes

Les méthodes CTA, GBM et RF ont été éliminées pour les trois espèces car les courbes
de réponse étaient non explicatives. La méthode ANN a également été supprimée car les
modèles rencontraient fréquemment une erreur lors de leur construction (11, 32 et 10
modèles) et que l’ordre d’importance des variables était très différent de celui obtenu
par les autres méthodes. Pour les méthodes retenues, GLM, GAM, FDA et MARS, selon
le calcul de la contribution des variables, les plus importantes communes aux trois es-
pèces sont l’extrême chaud de la température minimale (ExC_Tmin), l’humidité relative
moyenne (MoyHR), l’indice d’aridité de Martonne (Mar), le nombre de jours de pluie
(NjP) et le pourcentage de surface occupée par les pelouses. Pour le Lézard de Bonnal, la
quantité de neige totale (TotN), l’écart type des températures moyennes (SdT), la pente,
le pourcentage de fragments grossiers dans le sol (rocheSol) et le pourcentage de surface
occupée par les prairies sont les cinq autres variables les plus importantes. Pour le Lézard
catalan, ce sont la quantité de neige totale (TotN), le nombre de jours de fortes chaleurs
(NjForteC), la moyenne de la vitesse du vent (MoyV), la pente et le pourcentage de frag-
ments grossiers dans le sol (rocheSol). Enfin, pour le Lézard ocellé, ce sont la moyenne
de la vitesse du vent (MoyV), le rayonnement moyen et total reçu (MoyR et TotR) et les
pourcentages de surface occupée par les dunes et les cultures.
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(a) Observation des points d’occurrence du Lézard de Bonnal dans le cercle des corrélations des indices
climatiques sélectionnés

 d = 5 

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●●

●
●

●

●

● ●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●●

●
●

●

●

●

●
●●

●
●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
● ●

●

●
●

●

●
●
●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●●

●

●

●

●

●●●

●

●●

●

●

●
●

●
●
●
●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●●●●
●

●

●●
●

●

●
●

●

● ●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●●
●●

●

●
●●
●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●●
●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

● ●

●●

●

●

●

●

●

●

●

● ●

●
●

●
●

●

●

●●●
●

●

●

●

●●
●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●
●●
●●

●
●

●
●

●

●
●●
●

●
●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●
●

●

●
●

●
●

●

●

●●

●
●

●

●●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●●

●● ●

●

●●

●

●

●

●

●●

●●
●●

●

●

● ●
●●

●
● ●

●

●

●●
●

●
●

●
●●

●

●

●

●
●

●

●
●

●
●
●

●

●

●

●
●

●
●●●●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

● ●

●

●●
●
●

●●
●
●

●●●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●●

●
●

●
●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
●

●
●
●

●

●
●

●
●●
●

●
●●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●
●●

●

●●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●●

●

●●

●

● ●
●

●

●
●

●

●●●●●●●

●
●

●

●

●

●

●●
●

●
●

●
●

●

●●●

●

●●●
●

●
●

●

●

●●

●

●●

● ●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●●

●
●

●
●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●●● ●●●●●●●●

●

●
●

●

● ●
●

●
●

●

● ●

●

●

●

●
●

●
●●●
●

●●

●
●

●
●

●

●●●●

●

●

● ●

●●
●

●

●

●

●

●●

●● ●
●

●

●
●
●

● ●
●

●

●
●

●
●

●
●●
●●●

●●
●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●
●

●
●

● ● ●

●●

●
●

●
●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●
●

●

●

●●

●
●

●
●

●

● ●

●●
●●

●
●

● ●

●
●
●
●●

●

●

●

●
●●

●
●
●
●

●●●
●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●●

●

●

●●

●●

●●

●

●
●

●

●●

●

●

●●
●

●
● ●

●
●

●
●

●●
●

●

●
●
●●●

●

●

●
●

●
●

●

●●

●●

●
●

●

●

●●

●
●

●

●

●
●

● ●●●●●●

●

●●

●
●

●
●

●

●

●

●

●
●

●●

●
●
●

●

●

●

● ● ●

●●●
●

●

●
●●

●

●
●

●
● ●●

●

●
●

●
●●●●

●

●

●

●
●●

●

●●

● ●

● ●●

●●
●

●

●

●

●

●●

●
●

●
●

●

●
●●

●

●
●
●

●

●

●

●
● ●

●
●

●
●

●●

●
●●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●
●

●
●●●

●
●

●
●●

●●

●

●
●

●

●

●

● ●

●

●

●
●●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

● ●
●

●

●

●
●●●●●

●

●
● ●

●

●●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●
●●

●
●●

●

●●●

●

●
●●●

●

●●

●●
●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

● ●
●

●
● ●●

●

●

●●●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●●●

●
●
●

●●
●

●
●

●

●

●
●●

●

●
●●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●●
●●

●

●●●
●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●
● ●

●

●
●

●●

●
●

●

●
●

●●●

●

●
●

●●
●
●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
● ●

●

●●

●

●

●

●
●

●
●● ●

●●

●●●●
●●●
●●

●
●
●

●

●

● ●
●●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●
●
●●●

●
●● ●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●●●●●

● ●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●

●

●

●

●● ●

●

●
●

●

●
● ●

● ●
●

●
●

●
●●

●●●

●
●

●
●

●
●

●

●

●●
●

●●

●

●

●

●

●●●
●

●

●
●

●

●
●●

●
●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●
●

●
●

●

●●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●
●

●
●
●
●●

●
● ●

●●

●

●●

●

●
●

●

●

● ●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

● ●
●

●●

●

●
●●

●
●

●

●
●

●

●●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●

●

●
●●
●

●●

●●

●

●
●

●

● ●

●

●

●●●

●
●

●●

●

●
●●

●
●

●

●

●

●
●

●
●
●

●
●●
●●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
● ●

●●

●
●

●

●

●

●
●

●●

●

●●
●

●●

●

●
●
●●●

●● ●

● ●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●
●

●

●

●●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●

●●
●

●●

●

●

●
●
●●

●
●
●

●
●

●
●

●

●

●

●●

●

●●

●
●

●

●

●● ●

●

●●●

●
●

●

●

●

●●
●
●

●
● ●

●●

●
●

●

●
●

●●

●●●

●
●

●
● ●

●●●

●

●●
● ●

●
●●●●

●●

●

●

● ●
●
●

●

●
●●

●
● ●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●
●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●

●
●

●
●
● ●

●●

●

●

●

●
●

● ●

●
●

●

●

●

●

● ●

●

●●

●

●●●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●
●

●
●●

●●

●
●

●●
●● ● ●

●
●●

● ●
●

●
●●

●

●
●
●

●●●

●

●

●
●

●
●●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●●

●

● ●
●

●●

●

●●

●
●

●

●●
●

●

●
●●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●●
●●
●●

●

●

●

● ●

●
●

●

●

●
●

●
● ●

●

●●
●

●

●

●
●

●●
●●

●●
●

●

●
●
●●

●

●

●

●●

●●

●

●

●

●●

● ●●
●

●
●

●
●

●

●

●●
●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●●

●
●●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●
●●

●

●

●
●

●
●

●

●

●●

●

●●●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

● ●

●

●
●●●●

●

●
●

●●

●

● ●

●

●●
●

●

●

●

●
●

●

●
●●

●●
●● ●

●

●●
●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●
●

●
●

●

●

●

●

●●

● ●

●

●●●

●

●

●
●●

●

●●
●●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●

●
●●

●

●

●

●

●●●

●

● ●
●

●●
● ● ●

●
●●

●

●

●●●

●
●

●●
●●

●●

●
●

●
●●
●

●
●

●
●

●
●

●
●●

●
●

●
●●●

●

●

●

●●

●
● ●

●
●

●●

●

●

●●
●●

●●●
●

●●
●

●●

●
●

● ●
●

●
●

●
●

●

●●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

● ●
●

●

●
●

●●●

●●
●●

●●
●

●

● ●

●

●

● ●
●

●
● ●

●

●

●●●

●

● ●

●

●

●

●
●
●

●
●
●
●●
●

●●
● ●

●

●
●

●
●

●● ●

●

●
●
●

●

●●●
●

●

●

● ●

●
●

●

● ●●

●

●●●
●

●

●
●

●

●●

●

●

●
●

●
●

●

●●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●●●
●

●
●

●

●

●●

● ●

●

●

●●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●●●
●

●

●

●●

● ● ●

●●
●●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

● ●●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●
●●● ●

●
●

●●
● ●

●●

●
●●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●
●●

●

●

●●●

●

●

●

●
●●

●
●

●
●

●

●●
●

●
●

●

●

● ●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●
●

●
● ●

●●
●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●●

●

●

●

●
●

● ●

●

●●
●

●

●●●

●
●
●●●

●●
●

●
●

●

●

●●●
●

●
●

●
● ●

●●●
●

●
●
●

●●●● ●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●
●●

●
●

●●

●

●

●●

●

●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
● ●

●
●

●
●●

●●
● ●

●

●●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●
●●●

●

●
● ● ●

●

●

●

●●

●

●
●
●●

●●●●●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

● ●

●●
●
●

●
●●●

●●● ●

●
●

●

●

●
● ● ●

●
●●●

●●

●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

● ●
●

●

●

●

●●

●
●

●

●

●

●
●

●

●●

●●

●

●

●

●
●
●● ●●

●
●●

●●

●
●

●●
●

●

●
●

●
●

●

●

●

● ●

●

●

●●
●

●

●

● ●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●●●

●●
●

●●

●
●

●● ●●
●

●

●

●
●●●

●
●

●
●●●●●

●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●
●

●
●

●
●●
●
●

●

●●

●

●

●

●

●●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●
●

●
●●

●●

●

●
●●●

●●●
●

●

●

●●
●

●

●
●

●

●●

●

●

●

●●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●●

●●●
●
●

●
●
●●

●
●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●●
●

●

●

●
●
●
●●

●

●

● ● ●

●

●
●●

● ●

●
●

●

●
●

●
●
●

●

●

●

●● ●
●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●●

●

●●●

●

●

●

●
●
● ●●

●
●

●
●

●●

●

● ●
●

●
●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●●●

●

●
●

●

● ●

●●

●●
●

●●

●

●●
●●

● ●
●

●
●
●●

●

●

●●
●

●

●

●

●

●
●

●
●
●
●
●●

●

●

●

●
●●

● ●

● ●●

●

●

●

●

●●● ●

●●

●
●
●

●●
●●

●

●

●●
●●

●●

●●

●

●

●

● ●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●●

●
●

●
●

●

●

●●

●
●

●

●
●

●●

●
● ●

●

●
●

●

●

●

●
●

●●
●

●
●

●
●

●
●

● ●
●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●
●
●

●●●

●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●●
●

●

●

●
●

●

●●

●

●

●

●●

●

●
●
●●

●
●

●
●
●●
●

●●
●●●

●

●

●
●
●

●●

●●
●●

●●

●

●

●

●

●
●●

●
●

●●●●●

●

●

●

●

●●●●●
●

● ●

●
●

●
●

●

●

●

●

●●
●

●
●

●

●
●

●●●

●●
●

● ●

●●

●

●

●

●●●●

●

●
●

●

● ●●

●

●
●

●
●

●

●
●
●

●
●
●
●

●

●

●

● ●
●

●

●●●

●●

●
●

●

●

●

●
●

●

● ●
●

●

●●●●
●●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●
●

●

●

●●
●

●●

●
●

●

●

●

●

●●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

● ●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●
●●

●
●

●

●

●

●
●

●
●●

●●●
●●

●●

●
●
●

●

●

●●
●

●

●

●

●

●

●

●●
●

●
●●

●

● ●

●
●

●●
●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●
●

●●
●

●
●

●●
●

●

●

●
●

●

●

●●
●●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●●●

●

●
●

● ●
●

●

●

●
●

● ●
●
●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●●
●●●●

●

●● ●
●

●●

●
●

●
●● ●

●
●● ●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●●●●

●
●
●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●●●●
●●

●

●
●●●
●
●
●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●
●
● ●

●

●

●

●●

●

●
● ●

●
●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●●

●●
●
●●

●

●
●

●
●●

●●●
●●

● ●

●●●
●●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

● ●●

●

●●●●●
●

●●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●
●
●

●
●

●
●

●

●
●

●

●
●●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●●●

●

●
●

●
●

●●

●

●
●

●●

●

●
●

●
●

●

●●

●
●

●

●

●
●
●

●
●●
●

●●

●
●

●●

●
●

●●
●

●
●●

●
●

●
●

●
●

●

●
●●
●

●

●

●●

●

●●●●

●

●
● ●

●

●●●
●●

●
●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

● ●●
●●

●

●●
●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●
●●

●

●● ●●
●●

●

●●

●

●

●
●

●●
●

●
●●
●

●●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●

●●

●●

●
●

●●
●●

●
●

●●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
● ●●

●
●

●
●

●
●●

●

●

●

●●
●

●●

●

●●

●

●

●

●
●

●

●

●
●
●●

●

●
● ●

●

●
●

●
●

●●

●

●●

●

●
●

●

●●

●
●

● ●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●●
●

●
●●●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●
●●

●

●●

●
●

●
●●

● ●
●

●
●●●

●
●
●

●

●

●●

●

●
●

●
●

●

●
●

●
●

●

●
●
●

●● ●
●

●

●
●●

●

●
●
●
●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●
●●●●●●

●

● ●
●

●
●

●●

●●

●

●
●

●

●
●

●●
●●

●

●

●
●

●

●

●●

●
●

●

●

●
●

●
●

● ●

●
●

●
●●

●
● ●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●●●
●
●

●

●

●
●

● ●

●●

●
●

●●
●

●

●●

●

●

●

●

●
●●●

●
●

●

●●
●

●
●

●

●
●

●

●

●

●●
●●

● ●●

●
●

●

●

●

●●●●
●●●●

●

●

●

●

●

●
●

●
●
●
●
●

●
●●

●

●

●

●●●
●

●

●

●●

●

● ●

●

●●
●

●

●

●
●

●●●

●●●
●●

●
●

●
● ●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●
●●
●

●
●

●●●●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●● ●

●

●●
●

●
●

●
●

●

●
●

●
●

●●

●

●●

●
●

●
●
●●

● ●●●

●
●

●

●
●

●●●●
●
●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●

●

●

● ●●● ●

●

●

●
●

●
●
●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●●

●
●

●

●
●

●

●

●
●
●● ●

●●
●
●

● ●
●

●
●

●

●
●

●● ●

●
●●●

●
●

●●
●

●

●●

●
●●

●●
●

●●

●●●
●●

●

●
● ● ●●●●

●

●
●
●

●
●

●

●

●
●
●

●

●

●●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●
●● ●

● ●

●

●

●●

●

●●
●● ●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●●
●

● ●

●●●●

●
● ●

●

●

●
●

●

● ●●

●●

●

●●
● ● ●

●●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

● ●
●

●●
●

●●

●●

●

●
●

●

●
●

●
●

●●
●●●

●

●
●
●●

●
●

●
●
●

●

●●●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●●
●

● ●

●
●

●
●

●

●●
●

● ●
●

● ●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●
●

● ● ●
●

●

●

●
●
●

●

●●
●
●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●

●●
● ● ●●

●

●
●

●

●
●

●

●
●●●

●

●
●

●

●●

● ●●

●

●

●

●
●

●

●

●
●
●●
●

●●
●●
●●

●●
●●

●
●●●

●
●

●
●

●

●● ●●

●

●

●
●

●

●●
●

●
●

●●
● ●●●

●

● ●
●

●●●

● ●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
● ●

●
●

●

●
●

●

●●
●●

●●
●
●●
●

●

●
●

●
●
●

●

●

●

●●

●
●●

●

● ● ●
● ●

●
●●

●
●

●

●
●

●●

● ●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●● ●●●
●

●●●

●
●

●
●
● ●●

●●
●

●

●
●●

●
●
●

●●
●●
●

●●

●

●

●●

●
●●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●
●

●
●

● ●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

● ●

●
●

●

●

●●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●
●

●
●

●●

●●
●●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●
●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●● ●
●

●
●●

●
●

●
●

●●●●
●●

●●

●
●

●
●
●

●
●●

●
●●

●

●

●●

●●●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●●
●

●

●

●●●●●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●
●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●●

●
●

●●
●● ●●●

●

●
●

●

● ●

●
●
●●

●●●●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●●

●
●

●●
●●

●
●

●
● ●

●●
●●●●●

●
●

●
●●

●
●

●

●●●
●●

●

●

●
●
● ●

●

●

●

●●

●

●
● ●

●
●●

●

● ●
●

●●●
●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
●●

●
●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●●
●

●
●

●●● ●

●●
●
●
●●

●
●

●
●

●
●
●
●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

● ●
●

●

●
●● ●

●
●●●
●● ●

●●
●●

●●●●
● ●●●
●

●●
●

●●
●●

●

● ●

●

●●
●

●

●

●

●●

●

●

●

●

● ●
●

●

●
●

●

●
●

● ●

●

● ●

●●

●
●

●

●

●●

●●
●●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●
●

●

●●●
● ●●

●
●
●
● ●

●

●
●

●
●

●●

●●

●●
● ●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●●
●
●

●

●●●●●●●●
●●
●● ●●● ●

●
●

●●
●

●

●

●●●●

●

●

●
●●●

●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●●

●
●

●

●

●
●●

●
●

●●

●

●
●●

●

●

●

●

●
●●

●●
●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●

●
●

●●
●

●
●

● ●●
●●●

●
●

●●
● ●

●

●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●
●
●

●

●
●

●

●●

●

●●
●
●
●●

●● ●
●●

●
●

●
●
●

●●
●

●
●

●

●

●

●

●●

●

●

●●●

●

●
●

●

●

●
●●
●

●● ●
●●

●
●

● ●
●

●

●
●

●

●

●

●

● ●
●

●
●

●

●

●

●
●

●
●●

●

●

●

●
●

●

●
●
●●

●

●●

● ●●
●●●

●

●
●

●

●●
●
● ●

●

●●

●

●
●●

●

●

●

●
●

●

●
●

●●●●
●

●●

●
●

●

●●
●

●

●●
●

●●

●●● ●●●

●
●●

●

●
●

●

●

●

●

●●
●

●

●

●

●
● ●

●

●

●

●●

●

●

●●

●●

●

●
●

●●
●●
●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●●

●
●

●

●

●
●●●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●●●●●
●
●●●
●

●●
●

●●

●

●

●
●

●●
●

●●

●
●

●

●
●●

●

●

●●

●

●●

●●

●●

●●●●
●●

●

●

●●
●

●

●

●

● ●
●●●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

● ●
●

●

●

●

●
● ●

●

●

●

●●

●

●

●
● ●

●●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●●

●

● ●●

●
●

●

●

●
●

●●●

●

●
●●

●●
●

●
●● ●

●●
●
●

●●●●

● ●
●

●
●

●
●

● ●

●
●

●
●

●

●

●
●

●
●●●

●
●●

●
●

●

●

●
●
●

●

●

●
●

●●

●
●●

●

●

●●
●

● ●

●

●

●
●●●

●

●

●
●●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●●

●

●
● ●

●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●●

●●●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●
●

●

●●●●●

●
●

●

●●

●
●
● ●

●
●

●●
●●●●●

●
●●

●

●

●

●●
●

●
●●

●

●

●

●

●

●●
●●

●●
●

●
●
●●●

●
●● ●

●

●●
●●●

●

●

●●●●
●

●

●
●

●
●

● ●

●
●●
●
●
● ●

●

●
●

●

●

●
●●

●

●

●

●●

●● ●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●●●●●

●●

●

●

●●

●

●●

●
●●

●

●●●
●

●

●

●
●

●

●
●●

●●

●

●
● ●●●

●

●

●

●

●●
●

●

●●●

●

●
●

●
●●

●●

●●

●●

●

●
●
●

●

●
●

●

●
●

●
●

●●

●●
●

●

●

● ●●
●●

●

●

●●
●

●●

●●
●

●

●

●

●
●●●

●

●

●

●

●

●
●●

●●
●

●
●

● ●

●

●

●

●●

●

●●●

●
●
●●

●

●

●
●

●●

●
●

●
●

●
●
●
●

●
●

●
●
●

●
●

●

●

●
●

●
●●
●●

●

●

●

●
●

●

●

●●
●
●

●

●
●

●
●
●●

●●
●
●

●

●

●
●●

●

● ●

●
●

●

●

●
●

●

●

●
●●

●

●●●●●

● ●

●
●●●

●

● ●

●●●

●
●

●
●

●●

●●

●

●

●
●

● ● ●
●

●●
● ●

●

●

●
●
●●

●
●

●● ●
●

●
●

●

●

●●
●●

●
●

●●

●●●●
●
●

●
●●●

●●

●

●
●

●
●

●●●●●
●●●

●

●
●●●

●

●

●

●
●

●
●

●
●

●●●

●
●

●

●●

●
●

●●

●

●●

●
●

●●
●

●●
●

●

●
●

●

●
●

●●●
●

●

●
●

●
●

●●
●●

●

●●
●

●
●

● ●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●
●●

●
●●●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●●
●●●●

●

● ●
●
●

●

●
●

●●
●

●

●

●

●●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●●

●

●
●●

●
●●

●

●●
●

●
●

●

●
●●●

●
●

●
●

●

●

●

●

●●●

●

●
●

●

●
●

●
● ●

●
●●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●●
●

●
●●

●●

●
●

●
●●

●

●
●

●

●

●

●

●●

● ●●
●

●●
●●

●●

●

●

●

●
●●

●

●

●
●

●

●
●

●●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●
● ●

●
●

●
●●

●
● ●

●

●
●
●

●

●

●

●●
●

●
●

●
●

●●

●

●
●

●
●
●

●

●
●

●
●

● ●

●

●
●●●

●
●

●●
●●

●

●

●●
●●●

●
●

●

●●

●
●

●

●

●
●
●

●

●
●●●

●●
●●

●
●

● ●

●
● ●

●

●●

●

●

●●

●

●●●
●

●
●

●

●●

●●
●

●

●

●

●

●

●

●
● ●

●

●
●●

●●
●

●●●

●

●

●
●

●
●

● ●

●
●

●

●
●●●

●

●

●
●
●●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●●

●

●●
●

●

● ●●
●●

●
●

●
●●
●
●

●●

●

●●

●●
●

●
●

●

●

●●

●
●●●

●
●●●●●

●

●●

●

●●

●

●

●●

●●●
●

●

●●

●

●

●

●
●

●

●

●
●
●●●

●
●

●● ●
●

●

●

●
●

●

●●
●

●
●

● ●
●

●
●

●

●

● ●●
●●

●

●

●

●●●●

●
●

●
●

●
●

●

●

●●

●

●

●●

●

●
●

●●

●

●
●

●●
● ●●

●
●
●●

● ●●●●
●●●
●
●

●

●
●

●

●

●●
●

●

●

●
●

●

●●

●

●
●

●●
●

●●●●
●●●

●

●●

●
●

●
● ●●

●

●

●

●

● ●

●

●

●

●
●

●●●
●
●

● ●
●

●
● ●

● ●●●
●

●
●

●●● ●
●●●

●

●

●

●

●
●

●
●

●●
● ●●
●

●
●

●

●

●

●
●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●●
●●

● ●●
●

●

●

●

●

●●

●●

●
●
●●

●
●

● ●

●

●

●●
●

●

●
●●

●●

●
●

●

●
●● ●●●●

●●●●

●●

●
●●●●●

●●

●

●●●

●

● ●

●

●●

●

●

●
●
●

●●

●●

●
●● ●

●

●

●
●
●●●●

●●
●

●● ●

●

●

●

●
●●●

●
●●

●

●●

●

●

●●

●

●

●●
●

●
●

●

●●

●

●

●

●
● ●

●●

●

●●
●

●●

●●

●

●
●

●
●

●

●
●●●

●
●

●●

●

●
●

●

●
●

●●
●

●●
●

●

●

●
●

●●
●

● ●
●●●
●●●●●● ●

●●

●●

●

●
●

●

●
●
●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●●

●●
●●

●●

●

●●
●●

●

●
●
●

●

●

●●
●

●
●

●
● ●

●
●

●● ●
●

●

●

● ●

●
●

●●

●●

● ●
●

●

●●

●

●
●

●
●

●
●●

●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●●

●

●

●

●
●●

●
●●

●
●●

●●

●

●
●

●● ●
●
●

●

●

●
●

●
●

●●

●
●

●

●
●●

●

●●

●●

●

● ●
●
●

●●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●●
● ●
●●●

●

●

●

●

●● ●

●

●
●●
●

●

●●
●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●●

●

●●●

●
●

●

●

●●
●

●

●

●

●
●
●

●

●

●

●
●

●●

●
●
●●

●

● ●

●
●

●

●
●●

●
●●
●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●
●●●
●

●●●

●

●●

●
●

●

●
●

●
●●

●

●
●●●

●

●

●

●
●
● ●●●●

●

●

●

●

●

●●●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●
●●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●

●
●

●

●●

●●
●

●

●
●

●

●

●●

●●

●

●

●

●

●●●●
●

●
●

●

●

●●

●●

●

●

●●

● ●
●
●●

●

●

●

●

●

●
●●●

●
●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
● ●

●●●

●

●

●
●

●
●
●
● ●

●
●

●●

●● ●
●
●

●
●

●

●

●

●●

●

● ●
●

●●● ●
●

●
●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●●

●●

●
●

●

●
●

●

●

●

●●

●●
●

●●
●

●●
●

●

●●●
●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●●

●●
●●

●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●
●
●●

●●
●●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

● ●
●

●
●

●

●

●
●

●
●

●●● ●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●
●

●

●

●●

●
●

●

●

● ●●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●●

●●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●●
●●

●●

●

●

●
●

●

●●●
●

● ●
●

●
●

●

●

●●

●●
●●

●●●●

●
●

●
●
●

●

●
●●

●

●

●
●

●
●
●●●●

●
●

●
●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●

●

●

●

●● ●●

●

●

●

●
●

●
●

●
●

●
●

●

●
●

●
●
●

●

●

●

●

●●
●●

●

●

●

●●

●
●●

●●

●

●
●

●
●●

●●

●

●●

●
●

●

●

●

●

●
●●

●●

●
●

●●

●

● ●
●

●

●

●
●●●●

●
●

●

●
●

●

●
●

●●●

●
●

●

●●●

●
●

●

●
●

●
●

●
●

●

●
●●

●●

●●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●
●●

●●
●

●

●
●● ●

●●
●●

●●
●
●
●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●●
●

●

●

●

●

●
●

●●

● ●●●
●●

●●
●

●

●●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●●
●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●●●

●●●
●

●
●

●●

●
●
●●
●

●

●●

●

●
●

●
●

●
●

●

●●
●●

●

●
● ●

●●
●
●●●

●

●●●

●

●

●

●●
● ●

●

●
●

●

●●●

●
● ●

●

●

●

●

●

●

●
●
●

●●●

●

●

●
●

●●

●

●

●
●●
●●

●●

●●
●

●

●
●

●
●

●
●

●

●
●

●
●●

●

●

●

●

●
●
●
●

●

●●

●

●

●

●

●

●
●

●●
●

●
●●●

●

●
●

●

●

●
●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●●
●

● ●

●

●●●
●●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

● ●

●●

●

●●
●

●

●

●●

●

●●
●

●
●●

●
●

●●

●● ●
●●●
●●●

●

● ●

●
●

●●

●

●

●●●
●

●●

●

●
●●

●

●
●

●

●

●
●

●●●

●●
●

●

●
●

●
●●●

●●●
●

●
●

●

●● ●

●

●

●

●
●

●
●

●
●

● ●

●

●

●

●

●

●

●

● ●

●

●
●●

●

●

●

●
●

●
●

●

●●
●

●●
●

●●●

●

●

●●
●●
●●●

●●●●

●●
●

●

●
●●

●
●●

●

●
●●

●

●

●●
●

●●●

●●●

●
●

●
●

●

●

●

●

●
●●●●

●

●
●

●●●
●

● ●

●

●

●

● ●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●●

●
●

●

●
●

●

●

●

●
●

●●
●●●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●
●●

●●●

●●
●

●
●

●

●

●

●

●

● ●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●●

●

●

●●●●
●●●
●

●

●●
●

●
●●

●●

●
●

●

●

● ●
●●●

●

●

●●●

●

●
●

●●
●

●
●●●●

●

●

●
● ●●

●●●

●

●

●

●
●

●●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●
●●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●●
●●●

●●

●

●
●●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●
●
●●

●

●
●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●
●

●

●●
●
●

●

●●

●●●●

●

●
●●●●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●

●
●●●

●

●

●
●
●

●

●
●●●

●
●

●
●

●

●
●●●●

●

●

●

●
●●

●
● ●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●
●
●

●

●

●

●● ●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●
●

●

●

●●●

●●

●●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

● ●

●

●●

●●

●

●

●

●●●●

●

●
●

●
●●

●●
●●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●●
●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●
●
●

●
●

●
●

●
●●

●●
●

●

●

●●
●●●

●●

● ●●●

●

●
●●

● ●

●

●●

●

● ●

●

●
●
●

●

●

●
●

●

●
●

●●

●●●
●

●●
●

●●●

●●

●
●

● ●●
●
●

●

●
●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

● ●
●

●

●

●
●

●
●

●

●

●●
●

●●●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

● ●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●

●

●
●

●

●
●●●●

●

●●
●

●

●

●

●●
●

●●●

●

●

●

●

●●
●

●
●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●

●●●●●●
●

●●

●
●

●
●

●

●
●●

●●
●●

●
●

●
●

●●●
●

● ●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●●●

●●●●
●●●●●
●

●
●

●●
●

●

●
●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●

●

● ●

●

● ●●●●

●

●
●

●

● ●●

●

●

●

●

●

●
●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

● ●

●

●

●

●●

●

●

●

●●

●●
●
●

●

●
●

●●
●

●

●

● ●

●

●●

●●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●
●●

●

●

●
●

●

●

●●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●
● ●

● ●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●●●●●●

●

●
●●

●

●
●

●
●

●

●
●

●●●
●

●
●

● ● ●

●●

●

●

●

●

●

●
●

● ●

●

●●●●●
●●●●●●

●
●●●
●●
●

●
●

●

●
●
●●●

●
●

●

●

●
●●

●
● ●

●

●

●

●

●●
●

●

●●

● ●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

● ●
●

●●
●

●

●
●●

● ●
●

●

●

●

●

●

●●●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●● ●

●

●

●
●

●

●
●

● ●●
●

●

●

●

●

●

●

● ●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●
●
●●●

●●

●
●●

●
●

●
●●

●
●

●

●

●

●

●
●

● ●

●

●

●

●
●
●
●

●
●

●
●

● ●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●●
●

●●

●

●
●●

●

●

●●
●●
●●

●
●

●

●●
●●

●●

●

●

●

●

●

●
●
●

●
●

●●●●
●●

●●
●●●

●●
●

●

●

●

●
●

●●●

●●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●
●

●●

●

●
●

●
●

● ●

●
●
●

● ●

●
●

● ●●

●

●●

●

●

●●
●

●

●●

●

●
●

●
●●
●

●
●●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●
●

●

●●

● ●
●
●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●●

●

●●

●

●

●

●
●●●

●

●●

●●
●

●●

●
●

●●

●
●
●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●●●
●

●

●

●
●●●

●
●

●●
●

●●
●

●

●
●

●●●

●

●

●

●

●

●
●

●
●●

●●●●● ●
●
●

●●●●●
●

●
●
●

●
●

●●

●●

●
●

●

●

●

●

●●
●

●
●● ●●

●
●●●

●

●
●
●●

●●
●

●
●

●●●●●

●
●●●

●

●

●

●

●●
●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

● ●

●

●

●

●

●

●

● ●

●

●
●

●
● ●

●

●●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●
●
● ●

●●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●
●
●

●

●●

●

●
●

●

●
●

●

●
●●

●
●

●

●●

●
●

●●●
●

●
●
●
●
●

●

●●

●●

●

●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●

●
●

●●

●

●
●

●●
●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●●

●

●

●
●●

●
●

●
●

●
●
●

●
●

●
●●
●
●●
●

●

●

●

●

●●

●
●

●●●

●

●
●

●●

●

●
●●

●●
●

●
●●●

●

●
●

●
●

●
●

●
●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●
●

●

●

●

●

●●

●
●

● ●

●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●●

● ●
●●
●●●

●

● ●

●

●●●

●

●
●

●

●

●
●

●●

●
●

●
●

●

●●

●
●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●
●

●
●●●

●●
●

●●

●

●●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●●

●●
●

●

●

●

●

●

● ●
●

●●

●

●

●

●
●

●●

●●
●●

●

●●

●
●●

●
●
●●

●

●
●

●

●
●
●
●

●
●

●

●

●

●●

●●●

●
●
●

●

●
●
●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●●

●

●

●

●

●

● ●

●

●

●

●

●●

●

● ●

●●●
●●●●

●

●

●
●●

●●
●●

●

●

●

●

●●●

●

● ●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
● ●

●
●

●●●

●●

●

●

●
●

●●
●

●

●●

●

●

●

●

●

● ●
●

●●

●
●

●

●

●

● ●

●
●

●
●

●●

●
●

●

●
●●

●

●●
●

●

●

●
●

●
●

●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●●●

●
●

●●
●

●

●

●
●

●
●●

●

●

●

●

●●
●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●●●● ●
●●●

●

●

●

●●
●

●

●
●● ●
●●

●●●●

●
●

●●

●

●

● ●

●

●●●●●●

●
●
●

● ●

●

● ●

●●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

● ●

●

●● ●

●
●

●

●

●●
●

●
●

●

●

●
● ● ●●
●

●●

●

●

●
●

●

●●

●

●●

●●

●

●

●

●

●

●●

● ●

●
●

● ●

●●
●

●

●
●

●●
●

●
●●●

●
●

●
●

●

●●

●
●

● ●●
●

●

● ●

●

●

●
●

●
●
●●●

●

●●

●
●

●

●

●
● ●

●
● ●

●
●●

●
●

●●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●●●
●

●●

●

●

●

●●●

●●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●●

●

●

●

● ●
●●

●

●

●

●

●
●
● ●

●●●
● ●

●

●

●
●

●
●●

●

●
●

●

●
●

●
●●

●

●
●

●

●

●

●

●

●●
●●●

● ●

●●

●
● ●

●
●

●

●

●
●

●

●●
●

●

●
●

● ●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●
●

●●

●
●

●
●

● ●
●

●

●

●●

●●
●

● ●

●●●
●

●
●●

●

●
●

●

●
●●

●

●●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●●

●

●

●
●

●
●

●
●
●
●

●
●● ●

●●

●

●●
●

●●

● ●

●

●

●

●
●

●
●

● ●
●
● ●●

●
●

●●

●

●
●●

●

●

●

●
●

●●●

●

●●●

●

●
●●
●

●

●

●●●●
●
●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●
●

●
●

●●

●

●

●

●

●
●●

●●●

●

●●
●

●
●

●

●

●●

●

●

●

●●
●

●

●

●
●

●●

●

●
●

●●
●●●●●●

●●
●

● ●

●

●
●

●
●
●●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●
●●●

●

●
●

●●

●

●
●

●

●
●
●●●

●●
●●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

● ●
●

●

●
●

●

● ●

●
●

●

●

●

●

●●●
●

●

●

●●

●●

●
● ● ●

●
●

●

●

●

●●

●

●

●

●●
●

●

● ●●●

●
●

●

●

●

●
● ●●

●●

●

●
●

●

● ●

●●

●

●
●
●

●

●●

●

●
●

●

●

● ●

●●

●

●

●

●
●

●

●
●

● ●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●●●
●

●
●

●

●●
●●
●

●●
●

●
●

●

●● ●
●●

●

●

●●●
●

●
●●●●●

●

●

●

●

●
●●
●

●
●

●

●●
●●

●
●

●
●
●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

● ●
●●●●

●
●

●

●
●
●
●●

● ●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●
●

●

●

●

●
● ●●

●●
●

● ●

●
●

●

●

●

●

●

●●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

● ●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●
●

●
●

●

●

●

●●

●●

●

●

●

●●
●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●●●

●

●

●●
●

●

●

●
●

●

●●

●

●

●●
●

●●

●

●
●
●

●●

●
●

● ●
●

●

●●

●●
●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●●

● ●

●●

●
●

●
●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●
●●

●
●

● ●

●

●

●
●
●

●●●
●

●
●
●

●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●●

●

●
●

●●

●●

●

●

●

●
●

● ●
●

●

●
●●
●

●●●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●●●
●

●
●●●

●●●

●
●

●●●●●
●

●
●●●

●

●

●
●●

●
●

●

●
●

●

●
●

●
●
●●

●●
●●

●

●●●●●
●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●

●●

●●
● ●

●

●

●● ●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●
●

●●●
●

●

●
●

●●

●●●
●
●
●●

●
●
●●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●
●●

●●

●

●

●
●

●
●

●●
●●

●
●

●● ●
●●

●●
●●

●

●

●
●

●●

●
●

●

●

●

●

●

●● ●

●
●

●
●

●

●
● ●

●●

●

●●

●●
●
●

●●
●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●●

●

●

●●●
●●

●
●

●

●

●

●
●
●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●
●●

●
●

●

●●●
●●●

●

●●

●

●

●
●●

●

●●
●●●●●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●

●
●●

●●

● ●

●
●

●
●●●

●●●● ●
●

●●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●●

●
●

●

●●

●

● ●●●
●●

●
●

●

●

●
●

●●

●●
●●

●●

●

●

●●
●

●

●
●

●

●●●
●
●
●
●

●
●

●●●

●
●

●
● ●

●
●

●

●

●

●●

●●

●●●

●

●

●

●

●
●●

●

●
●
●●●

●

●●

●

●

●
●

●

●
●

●●

●
●

●●
●

●

●
●
●

●
●●

●

●

●

●
●
●

●

●●

●
●●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

● ●

●

●●

●

●●

●● ●

●●

● ●
●

●
●

●
●

●
●
●

●
●
●●

●

●

●
●

●
●

●●
●

●
● ●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●●

●●●●●●●
●

●●

● ●

●●●

●
●

●●

●●

●

●

●

●
●●●

●
●●

●●●

●

●

●●

●
●

●

●

●●
●

●

●

●
●

●●

●
●

●●●●
●●

●
●●●

●●●●
●●

●

●

●

●●●
● ●

● ●●●
●

●

●

●

●

●
●
●●●

●
●

●

● ●

●

●
●

●●
●

●●

●

●
●

●

●

●●
●

●
●

●

●
●

●
●
●

●

●●

●
●●

●
●

●●

●

●●●

●

●

●
●

●
●

●●
●●

● ●

●● ●

●

●●

●
●

●
●●

●

●

●●

●

●

●

● ●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●●

● ●●

●●

●
●●●

●

●

●
●●●●●●
●
● ●

●
●

●

●

●
●

●●

●

●●●

●
●

●●
●

●●

●●

●
●●

●

●

●

●
●
●

●

●

●●

●
●

●
●●

●
●

●

●
●

●
●

●

●
●●

● ●

●
●

●●

●

●
●

●

●

●
●

●
●
● ●

●●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●●

●

●

●

●

●
●●

●
●●

●

●●●

●

●
●

●

●
●
●
●

●●

●

●●●

●
●

●

●
●

●

●

●●

●
●

●

●

●
●

●●

●

● ●

●

●

●●
●

●

●●

●●
●●

●●

●

●●
●●●

●

●

●●
●

●●
●●
●●
● ●

●
●

●
●

●

●●

●

●

●
●

●
●

●
●

●

●

●
●

●●

●

●

●
●

●●

●

●
●●

●●
●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●●

●●●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

● ●

●
●●
●
●
●

●

●

●●
●

● ●
●●●●

●

●

●
●

●●

●
●●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●
●

●
●

●

●
●

●
●●●

●
●
●

●

●

●

●

●

●
●●
●

●
●

●

●

●

●●
●●

● ●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

● ● ●

●

●●●

●

●●
●●●

●●●
●●

●

●●

●
●

●

●

●●

●

●

●

●

●

● ●

●●
●

●

●

●●●
●

●

●

●

●

●

●

●●

●
●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

●●

●

●●

●●●

●●

●

●

●

●

●
●

●
●

●
●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●●
●

●

●
●

●

●
●

●
●●●
●●
●●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●●
● ●

●●
●●
●
●

●
●

●
●●

●●

●

●
●●●

●

●

●

●

●●

●●
●●

●●

●●●

●
●

●●
●

●
●

●

●
●

●●

●●

●

●

●

●●

●

●

● ●

●

●

●●
●●

●

●

●
●●

●

●

●
●
●

●
●

●

●
●
●

●

●

●

●

●
●

●

●
● ●●

●

●

●
●

●
●

●

●●

●
●

●

●

●

●
●●●

●

●●
●

●
●●

●

●●
●

●

●●

●

●

●

●

●

●
●

● ● ●●

●
●

● ●

●

●

● ●

●●●

●●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●●

●●
●

●
●

●

●●

●
●

●●
●

●

●

●
●

●

●

●●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

● ●

●
●

●

●●

●

●●

●

●

●

●

●●

●

●
●●●

●
●

●

●

●

●
●
●●

●

●

●

●

●
●●●

●

●

●●

●

●●

●

●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●
●

●●

●●
●●●●

●
●●

●●
●

●

●
●

●●●

●

● ●●
● ●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●●●
●●

●

●

●

●
●

●
●●●

●
●

●
●

●
●

●
●
●

●

●

●

●
●

●

●

●●
●●

●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●●

●

●
●●

● ●●
●●

●●

●
●

●
●

●

●●
●
●

●

●

●

●

●●

●
●

●
●

●

●
●
●●

●

●

●

●
●●

●

●

●●

●●
●

●
●

●

●
●

●●●

●
●

●

●

●●●

●

●
●

●

●●

●

●

●●

●●
●

●

●
●

●

●●
●

●

●

●

●

●●

●

●●

●

●
●

●
● ●

●

●●

●●
●
●●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

● ●

●●
● ●

●

●
●

●

●

●

●

●●

●●

●
●

●

●●

●
●

●

●

●

●●●
●
●

●
●
●●

●
●

●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●●

●

●

●
●

●

●●

●

●

● ●

●
●

●●

●●

●

●

●

●
●

●●
●

●
●

●
●●

●
●●●

●

●●
●

●

●

●●

●

●● ●

●●

●

●
●

●
●
●●

●

●

●●

●
●
●●

●●
●

●
●

●

●

●
●

●●
●

●

●

●
●●
●
●
●
●

●

●

●
● ●

●
●

●

●

●

●
●

●●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●
●●

●

●

●

●
●●●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●
●

●

●

●●

●

●

●●

●
●

●●

●
●

●

●

●

●●

●
●●

●
●●

●
●●●
●

●

●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

● ●

●

●

●●
●

●●

●

●

●

●

●
●

●
●

●●
●

●
●●

●
●

●●

●

●
●

●
●●●

●
●

●

●

● ●
●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●●
●●

●

●

●
●

●●

●

●
●

●●●

●

●●
●

●●
●

● ●
●
●

●

●
●●

●

●

●

●●

●
●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●●
●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●●

●
●

●

●

●
●
●

●●

●
●

●●

●

●

●

●

●
● ●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●●

●
●●●
●

●

●

●

●

●●
●
●●●

●
●●●●

●

●
●

●

●
●●

●
●●

●●

●

●

●

●
●●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

● ●

●

●

●

●●
●●●●

● ●

●

●

●

●
●

●●

●
●●

●

●
●

●

●

●

●

●●

●●

●

●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●
●●

●
●

●
●

●

●

●
●●●

●

●
●

●

●
●

●●

●
●

●
●

●

●

●

●

●●

●●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●●
●
●

●●

●●

●

●

●

●

●
● ●

●

●
●

●

●
●

● ●

●
●

●

●●
●●

●●

●
●

●●

●

●●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●●
●

●

●

●
●

●

●●●

●

●

●

●

●
●●
●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●
●

●
●●

●
●
●
●

●

●
●

●

●
●●
●●

●
●●

●

●●

●

●●●

●
●●
●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●
●

●
●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●●
●
●●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

● ●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●
●

●
●●

●●

●

●● ●

●
●

●

●

●
●

●●

●
●

● ●
●
●

●
●

●

●
●●●●●

●●

●

●

●

●
●

●

●●
●

●
●●

●●●●

●

●●

●
●

●
●

●

●

●

●●

●●
● ●●

●

●●

●
● ●

●

● ● ●

●
●●

●●

●
●

●

●●●
●

●
●

●
●●

●
●

●●●
●

●

●

●●●
●
●

●
●

●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●●

● ●

●

●

●

●●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●●

●

●

●
●
●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●●
●

●
●

●●●
●● ●

●

●

●
●

●

●
●●●

●

●
●

●

●
●

●

●

● ●

●

●

●●
●●●

●●

●●

●
●●
●

●
●

●

●
●

●
●●

●

●

●

●

●

●●

●
●

●●
●

●

●●
●

●●

●
●●●●

●●●
●●●●

●

●●
●
●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
●

●●

●●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●●

●

●
●

●
●

●

●
●

●●
●●●

●

●

●

●●

●
●

●●

●
●●●●

●
●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

● ●

●●
●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●

●●
●

●● ●
●

●

●●
●●

●

●●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●●●
●

●

●

●
●●
●

●●

●

●●●
●●

●

●●
●●

●●
●

●
●

●

●

●

●●●●

●

●

●
●●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●●
●
●●

●●●
●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●●

●
●
●

●

●●
●
●

●
●●

●

●
●●●

●

●
●

●●●
●

●

● ●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●
●

●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●●●
●

●

●
●

●
●

●
●

●
●●●●●●

●
●●
●●●

●

●●●●
●●
●●

●●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
●●

●

●

●●

●

●

● ●
●

●

●
●

●

●

●●
●

●●

●
●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●●●

●
●●

●

●

●●
●

●

●●
●
●
●

●●
●

●
●

●
●●

● ●

●
●●

●

● ●
●

●

●

●

●

●●
●

●

●
●●

●

●

●

●

● ●

●
●●●

●●

● ●

●
●●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
● ●●

●
●
●

●

●

●

●
●●

●

●
●
●●

●

● ●
●●●

●●

●

●●

●

●●

●

●

●

● ●
●

●

●

●

●
●

●

●●●

●●

●
●●

●

●

●

●●

● ●

●

●

●●

●

●
●

●●●

●

●
●●

●

●
●

●

●

●●
●

●

●

●

●●

●

●
●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●●●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●
●

● ●●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●●

●

●

●●

●
●

●

●

●

●●
●●
●●

●●
●●
●●●●

●
●●●

●
●

●
● ●

●

●

●

●

●
●

● ●

●

●

●

●
●

●

●

●●
●

●

●

●
●

●

●

●
●

●●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

● ●

●
●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●●●●
●

●●●●

●
●
●●

●
●

●

● ●

●

●●
●●

●

●●
●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●
●

●
●

●
●

●

●
●

●
●

●●
●

●

●

●●

●
●

●●

●

●

●

●●

●
●

●
●●

●●
●

●

●
●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●
●●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●●●

●

●

●

●

●
●●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●
●

● ●

●
●

●
●

●
●●

●

●●●

●

●

●●

●

●

●●
●

●
●

●●

●
●

●

●

●

●

●●
●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●●
●

●
●●

●
●●

●●

●●

●
●

●

●

●

●●●
●●

●
●

●
● ●

●

●●

●●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●●●

●
●

●
●
●

●
●
●●
●●

●
●

●●●●●●
●

●
●
●

●
●
●

●●●

●

●
●

●

●
●●

●

●

●

●

● ●
●●●

●

●

●

●●
●●

●
● ●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●
●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●●●

●

●

●
●●●

●

●

●
●

●

●

●●

●●●

●●
●
●●
●●●●

●
●●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●

●

●●

●
●

●

●

●

●

● ●

●
●
●

●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●●
●●●
●

●
●
●
●
●●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●●

●
●●

●

●
●
●

●
●

●

●

●

●

● ●
●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●

●●
●
●

●

●●

●

● ●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●
●

●●

● ●

●
●

●

●●

●●
●

●●●

●
●●

●
●

●●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●●
●

●
●

●●
●●
●
●●

●●●●
●●

●
●●
●●●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

● ●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●●●
●●

●●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●●●●

●

●

●

●
●
●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●
●

●
●
●
●
●●
●

●
●
●

●● ●●
●

●
●

●
●

●

●

●
●●

●●

●

●

● ●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
● ● ●

●●

●
●

●
●
●

●
●

●
●
●
●●

●

●

●●

●

●
●● ●

●
●

●

●
●

●
● ●

●
●●

●
●

●●

●

●
●

●

●●

●●

●●
●

●

●
●

●

●

●●
●

●
●

●●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●
●●

●●
●

●

●

●

● ●

●

● ●

●●

●●

●
●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●●

●

●

●
●
●

●

●

●

●

●

●
●●

●●●

●
●●
●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●●

●

●●●
●

●
●

●●
●●
●●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●●

●
●

●
●
●

●●●●
●●
●●

●
●●●●
●●

●

●

●

●●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●

●●●

●

●
●

●
●

●●

●

●

●

●
●
●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●
●
●

●

●
●

●

●●
●
●
●

●●●
●●

●
●

●
●●

● ●

●

●●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●
●
●

●
●●

●
●

● ●
●●

●●

●
●

●●

●

●

●

●●●
●

●
●

●

●

●
● ●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●●●

●●

●●

●● ●

●

●●
●

●

●

●

●

● ●

●●

●

●

●

●
●

●
●

●
●

●
●
●

●

● ●

●

●

●
●●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●
●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●●
●●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●●
●●

●

●
●●

●

●●

●

●

●

●● ●

●
●●●

●●

●

●

●

●

●

●●●
●

●

●
●●

●
● ● ●●●

●●●●
●●

●
●

●

●

●
●

●●

●

●●●●
●●
●
●

●
●
●

●●
●●

●●

●
●●

●
●●

●

●●●●
●

●●

●

●

●●●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●
● ●

●●
●

●
●
●

●

●

●

●●

●

●

●

●
●
●

●

●

●

●

● ●
●
●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●●●●●●
●

●●
●

●
●

●
●
●

●

●
●●

●

●
●
●

●

●
●●

●

●

● ●

●

●

●●
●

●
●●

●
●

●
●

●
●

●

● ●
●●●

●

●
●

●

●
●●

●

●●●
●●

●
●●

●
●

●
●

●●
●

●

●

●

●

●

●

●●
●●

●

●●

●

●●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●
●

●
●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●
●

●

●

●
●

●●

●●

●●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●●
●●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●
●
●●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●
●
●●●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●

●●●●●●

●

●
●

●

●●●●
●●

●
●

●

●
●●

●

●

●●

●●●
●

●●

●

●

●

●

●●
●

●

●● ●

●

●

●
●
●

●
●●

●
●

●●
●
●
●

●

●

●

●●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●
●●

● ●
●

●

●
●
●

●
●●

●

●●

●
●
●
●●

●

●●

●

●

●

●●●

●

●
●

●

● ●

●

●

●●

●
●

●

●

●●

●

●●

●

●

●
●

● ●
●

●

●
●●
●

●

●

●
●

●
●

●
●
●

●●

●

● ●

●
●

●

●

●

●

●
● ●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●
●●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●

●●●

●●

●

●

●

●
●●●

●

●
●

●

●

●●
●

●
●

●

●

●●
●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

● ● ●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●
●

●●
●●●

●●

●
●

●
●

●

●

●●
●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●●
●

●
●

●
●
●
●●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●●●●●●

●●● ●●●●●
●●

●

●
●

●●●

●

●

●

●

●

●

●

● ●

●●

●

●●
●●

●
●●●
●

●
●

●
●

●

●●
●

●●●

●
●

●

●

●
●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●
●
●

●

●
●

●

●

● ●
●

●

●●
●

●

●

●
●● ●●
●●

●●

●
●●

●

●

●

●
●●

●
●
●

●
●

●
●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●
● ●

●

●

●
● ●

●

●

●●●
●

●
●

●
●●

●
●

●
●
●
●●

● ●

●
●●

●

●●●
● ●●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●
●●

●

●

●

●●● ●

●●

●

●

●

●

●

●

●
●●
●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

● ●

●

●
●

●

●●

●●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●
●●●

●

●
●●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●
● ●

●
●

●

●
● ●

●●

●●

●
●

●
●●●
●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●
●●●●

● ●

●●
●

●
●●●

●

●●

●

●●
●

●
●

●

●●●

●

●
●

●
●

●
●

●
●

●

●
●

●
●

●

●●
●

●
●●

●
●

●●

●
●

●

●●
●

●●

●
●

●
●
●
●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●
●●●●

●
●●
●

●

●

●

●

●●

●

●
●●●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●● ●
●

●
●●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●

●●●
●

●

●

●

●
●

●
●

●

● ●

●

●
●●

●●

●

●

●

●
●●

●

●

●●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●●

●●

●
●

●

●
●

●●

●
●

●●
●

●
●

●
●●
●

●

●●

●

●

●

●
●

●●

●●●●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●●
●

●

●●
●

●

● ●
●
●●

●

●

●

●

●

●●

●
●●

●

●

●
●

●●

●

●
●●●●

●●●
●
●●●

●●
●
●●

●
●●●

●

●

●●●●●●●●
●

●
●

●●
●

●
●●

● ●

●
●

●●

●
●

●

●
●●

●

● ●

●

●

●

●
● ●

●●

●

●
● ●

●

●
●●●

●

●
●

●
●

●●●●

●

●

●●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●●

●

●●
●●

●

●

●
●●

●

●

●

●
●
●

●
●
●
●

●

●

●

●
●

●●

●●

●

●
●●

●

● ●

●

●

●
●

●

●

●
●
●

●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●●●●

●

●●

●
●●

●

●
●

●

●
●

●●

●
●

●●
●
●

●

●●

● ●

●

●

●

●
●

●

●

●

●●

●

●●

●

●

●

●●●

●●

●

●

●

●●●●●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
●●

●
●●●

●
●
●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●●●
●

●

●●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●
●●●

●●

●
●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●
●

●
●

●●
●● ●●

●
●

●
●●

●
●●

●
●

●
●

●

●●

●

●

●
● ●●

●●●

●

●●
●

●

●

●

●●
●

●
●

●

●
●●

●●
●

●●
●

●
●

●

●
●

●

●
●

●
●

●
●

●
●

●
●

●

●

●
●

●
●

●
●

●
●
●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●
●

●

●
●

●
●

●

●●●
●●

●●●

●

●
●

●

●
●

●
●

●
●
●
●

●

●
●

● ●

●

●

●
●

●

●

●

●●●
● ●

●

●

●

●
●●
●

●
●

●
●

●
●

●
●●

●

●

●

●

●

●●●

●●

●

●

●
●●

●●

●

●

●

●

●
●

●●

●●

● ●

●

●●
●

●●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●●

●
●
●

●
●

●
●

●

●

●

●

●●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●
●●
●

●

●●
●

●
●●

●

●

●

●
●

●

●

●●
●●

●
●

●

●
●

●

●
●
●

●

●
●●

●●

●●

●

●
●●

●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●
●

●● ●

●

●

● ●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●
●●●

●●●
● ●●

●●
●●

●
●●●●

●
●
●

●●

●
●

●
●●●●

●

●
●
●

●

●

●

●

●
●

●
●
●

●
● ● ●

●●●

●

●

●

●

●

●●

●●
●●●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●●

●

●

●
●●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●●

●
● ●

●

●

●

●
●●

●
●

●
●●

●●

●
●●●

●

●●

●

●
●

●●
●

●
●

●●
●

●●

●

●

●

●●

●

● ●●
●

●

●

●

●

●

●●

●

●●

●
●

●
●

●●

●

●

●
●

●
●●

● ●

● ● ●

●

●●

●

●● ●

●
●●● ●
●

●
●

●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

● ●
●

●

● ●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●
●●

●

●
●

●
●●

●

●●

●
●

●

●

●
●
●

●
●●●

●●

●

●
●●●

●●

●
●

●

●●

●

●
●

●●●

●

●

●
●●●

●

●

●

●●
● ●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●●●●●●●●●
●●●●●●●

●●
●●●●
●

●●

●

●

●

●

●
●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

●● ●●

●●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●
●

●

●

● ● ●●●

●●
●●
●

●

●

●

●●

●

●
●

●●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

● ●
●

●
●●

●

●

●●
●

●

●●

●
●●●●●●

●

●
● ●●

●●
●

●

●
●

●
●

●

●

●

●● ●

●
●

●●

●
●

●
●

●

●
●

●
●

●

●
●●

●
●

●●●
●●

●

●● ●

●

●
●

●

●
●
●●

●

● ●
●

●
●●
●●

●

●
●●

●
●

● ●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●●
●

●●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●
●●

●

●●

●

●

●●

●

●

●

●● ●

●●●●
●

●
●
●●

●
●

●●

●●
●

●
●

●

●

●●●●

●

● ●
●

●●
●

●

●
●●

● ●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●
●●●●

●●
●●
●
●●
●

●
●
●●●●

●●
●●●

●
●

●

●

● ●
●●●

●

●
●●●

●
●

●●

●
● ●

●

●●

●●●

●

●●●
●●

●

●

●

●
●●

●●

●

●

●

●
●

●

●
●

●
●
●

●

●

●●

●

●
●
●●

●

●●

●● ●
●

●
●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●
●●

●

●●
●
●
●

●● ●●

●

●●●

●●

●
●●

●

●●

●
●

●

●
●

●

●●
●

●● ●●
●
●

●

●●

●

●
●

●
●●●●

●

●

●
●●

●
● ●

● ●
●
●

●

●

● ●

●
●

●
●

●
●●

●
●

●

●
●

●

●●

●
●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●●
●

●
●
●●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●●
●●

●
●

●

●

●●

●

●
●

●

●●

●
●
●
●

●

●●

●

●●

●

●●
●
●

●

●

●

●

●●

●●

●
● ●●

●

●●
●

●

●
●●●●

●

●

●
●

●

●

●

●
●●

●

●●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●●
●

●●
●

●●●●●
●

●

●●
●●

● ●●
●

●
●

●
●●●

●

●
●
●
●
●

●

●
●

●●

●

●
●

●
● ●

●

●

●
●

●

●
●
●

●
●

●●
●

●

●●

●
●

●●

● ●

●●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

● ●
●

●
●

●●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●●
●●

●●●

●

●
●
●

●
●

●

●●

●

●●●●
●●

●●
● ●

●

●

●
●

●

●

●●
●
●

●
●● ●●

●

●

● ● ●

●●●

●●
●

●●● ●
●

●

●

●
●
●

● ●
●

●
●

●●
●●

●●

●●
●

●

●●

●●

● ●

●
● ●●

●● ●●
●●

●

●

●

●

●●●●

●

●
● ●

●●●●

●

●

●●

●

●

●

●●
●●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●●

●

●●

●
●

●
●

●
●

●
●●
●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

● ●

● ●

●

●●
●

●

●●●

●

●
●
●

●
●●

●
●●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●
●●

●

●●●●●●●●
●

●●●

●
●

●

●
●

●

●

●

●●
●

●

●●

●●
●

●
●●

●

●

●

●
●

●
●

●●●●

●

●
● ●●

●●●

●
●

●

●

●
●

●

●●● ●

●
●

●
●

●
●

●
● ●

●

●●

●

●

●●
●

● ●

●

●

●●

●
●

●
●

●
●

●●●
●●

●

●
●

●

● ●●

●●
●

●
●
●

● ●
●

● ●

●
●

●
●

●

●

●

●●
●

●
●

●

●

●

●
●●●

●

●

●

●
●

●
●
●●

●
●

●
●
●
●
●●

●

●●
●

●●

●

●

●

●

●

●●
●

●
●

●

●

●
●

●
●

●
●
●

●

●

●

●
●

●
●

●
●

●

●●

●
●

●
● ●

●● ●
●

●●

●

●●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●●

● ●

●

●
●

●

●

●
●●●●

●●

●
●

●

●●

●

●

●
●

●
●
●

●
●

●
●

●

●

●

●
● ●

●

●

●

●●
●

●

●

●

●

●
●

●

● ●
●

●●

●

●
●

●

●
●●
●

●●

●
●

●
● ●

●

●
●

●

●●
●

●●●●●

●
●

●
●●

●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●●

●
●

●

●

●

●
●

●

●● ●

●

●
●

●

●

●

●

●

●●●
●●

●●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●●

●●

●

●●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●●
●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●●

●

●

●●●

●● ●

●● ●●●

●
●

●●
●●

●

●

●
●●

●●

●

●

● ●

●

● ●

●
●

●

●

●●
●

●●●

●

●●
●

●

●

●

●
●●

●

●●●

●●
●

●

●
●
●

●

●● ●

●●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●
●

●
●

●
●

●

●

●

●

●
●

●●●
●

●●
●

●

●

●

●
●

●
●
●

●
●
●
●●

●●

●●

●

●

●
●

● ●
●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●
●
●

●

●
●

●

●

●
●
●●

●

●

●
●●

●
●

●

●

●

●
●

● ●
●

●
●●●

●
●

●●

●
●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●●
●●

●●

● ●●
●●

●●
●●

● ●
●

●

● ●

●

●

●

●

●

●●●
●

●●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●
●
●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●
●

●

●●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●
●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●
●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
●
●

●
●

●
●● ●

●
●

●
●

●●

●
●

●
●
●

●
●
●●● ●

●●●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●●
●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●●●●

●

●

●●●
●●●●

●

●
●

●

●

●

●●
●
●

●

●
●
●●●

● ●

●

●
●

●

●

●●
●

●

●
●●

●
●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●
●

●●
●

● ●
●

●●
●●●●

●

●

●

●

●

●

●●
●

●●

●●●
●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●
●● ●

●

●

●

●●●●
●
● ●

●●

●
●●

●

●●

●
●●

●

●

●

●
●●

●

●

●
● ●

●●●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●
●

●

●
●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●●
●

●

●
● ●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●●
●
●●

●

●
●

●
●

●
●

●
●

●●●●● ●
●
●

●

●●
●

●●
●

●●

●●●

●

●

●

●

●

●
●

●
●●●●

●
●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

●
●●

●

●●

●
●●●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●●

●●●
●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●
●

●
●●

●●●
●●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●
●●

●

●

●

●●

●●
●

●
●

●●

●●● ●●

●●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●●●

●
●

●●

●●●

●

●

●

●

●
●

●●

●
●

●
●

●

●●

●

●

●
●●●

●●
●

●
●

●●● ●

●

●

●●●

●

● ●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●
●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●

● ●

●
●

●
● ●
●

●●

●

●
●

●

●

●
●
●

●●

●

●

●
●

●
●●
●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●
●●●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●
●●●

●●●●
● ● ●

●●●●●●
● ●

● ●
●

●
●

●

● ●

●

●
●

●

●

●●

●

●

●
●

●
●
●

●●

●
● ●

●

●

●

●●

●

●

●
●

● ● ●
●●●

●
●

●
●

●

●

●●

●●

●●

●
●

●
●

●

●●●
●
●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●●

●
●

●
●●
●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●●

●
●●

●●

●
●

●

●

●

●●●●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●●

●

●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●
●●

●●
●

●

●●
●

●

●●
●
●

●●

●
●

●
●

●
●●●

●
●●

●
●●

●●

● ● ●
●

●●
●

●

●

●

●●
●

●
●

●

●

●●

●

●●
●●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●●●

●

●

●

●
●

●
●

● ●●●
●

●

●

●

●
●

●

●●
●

●
●

●

●

●
●
●

●
●

●

●●

●●●
●

●
●

●

● ●

●

●

●

● ● ●

●
●

●●

●●
●●

●
●

●
●

●

●

● ●●●
●

●
●

●
●
●

●●
●

●●

●

●
● ●

●●

●
●●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●●

●

●●
●

●

● ●

●
●

●

●
● ●

●●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●●

●

●
●

●

●

●
●

●

●
●●

●
●

●●

●
●

●

●●

●
●

●
●●

●
●

●

●
●

●

●

●

● ●

●

●

●●
●

●

●

●●

●

●

●
●

●●●●●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●●●
●

●
●
●●

●

●
●

●
●

●

●●

●
●

●●
●

●
●

●●

●●

●

●
●
●

●

●

●
●

●
●

●

●

●●

●●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●●●

●
●

●

●

●●

●

●●

●
●

●●

● ●

●

●

●

●

●●●

●

●●
●

●

●

●

●

●●

●●

●●

●

●

●●

●●

●
●

●

●●● ●

●

●

●

●
●

●

●

●

● ●

●●

●
●

●

●
●

●●
●

●
●

●

●
●

●

● ●
●●
●

●

● ●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

● ●●

●

●

●

●
●

●●

●●

●

●

●

●

●
●

●●

●●
● ●

●●●

●
● ●

●●
●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●
●●

●

●● ●

●●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●●●

● ●

●

●
●
●● ●●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●

●●● ●
●●

●
●●

●
●

●

●

●●

●

●

●

●●●
●
●

●●●
●●

●●●●

●

●●

●
●

●

●
●●

●

●

●

●
●●
●

●
●●

●
●

●

●●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●●
●

●
●

●●●●●●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
●
●

●
●

●
●

●

●
●

●●

●●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
●● ●

●●

●● ●●
●

●

●

●

●

●

●
●●

●●●

●
●
●

●●
●●

●

●

●
●

●

● ●

● ●

●

●●

●

●
●

●
●

●

●

●●
●

●

●

●
●
●

●
●

●

●
●
●

●
●●

●

●
●

●

●●

●

●
●
●

●

●

●

●●
●

● ●

●

●

●
●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●●●
●●

●
●●

●

●

●
●●

●
●

● ●

●

●

●
●

●●●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●

●
●●

●● ●

●
●●
●

●

●
●

●
●

●
●

●

●

●●
●
●

●
●●

●
●

●
●

●●

●

●●●

●
●

●
●
●

●●

●●

●●
●

●

●
●●●

●
●

●●

●
●

●

●
●

●●

●

●●
●

●

●
●

●

●●●
● ●

●●

●

●

●
●

●

●

●
●●●

●

●

●

●
●●

●● ●●

●
●

●

●
●

●●●
●

●
●●●
●

●
● ●
●

●

●

●

●●

●

●●

● ● ●

●

●

●
● ●

●
●●

●●

●
●
●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●●

●

●●

●

●
●

●●

●
●

●

●
●

●
●
●

●

● ●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●●
●●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●
●●

●
●

●
●

●
●

●● ●

●

●
●

●●●●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●
●

●
●

●

●

●
●●

●

●
●

●

●

●

●●●●
●
●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●●
●●

●
●
●●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●
●●●
●

●

●

●

●

●●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●●
●●● ●●

●●

●●
●

●

●

●●

●●
●

●

●●

●
●

●
●

●
●●

●●●
●
●

●
●

●

●

●

●

●●

●●

●●

●

●

●●●

●
●●

●
●

●

●
● ●

●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●
●●

● ●

●
●

●

●

● ●
●

●●
●

●

●

●●●
●

●

●●

●

●

●●
●

●
●●

●●
●

●●

●
●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●

●
●●

●

●
●

●●●

●
●
●

●

●
●

●

●
●

● ●

●

●
●
●

● ●

● ●

●

●
●

●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●●

●●

●

●

●●●
●

●

●
●

●●
●●

●

●

●
●

●●
●

●

●

●

●

●

●
●

●
●
●

●

●

●●

●

● ●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●

●

●

●

●●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●●

●
●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●●●

●
●
●
●

●
●

●

●
●●
●

●

●

●

●●
●

●

●●
●

●

●
●●●●

●

●●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●●

●

●

● ●

●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●
●

●●
●

●

●

●

●

●●●

●

●

●

●

●●
●

●●

●

●

●
●

●
●●

●●

●

●●

●

●
●●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●
●

●
●

●●

●

●●

●
●

●●

●
●

●
●
●
●

●
●

●

●
●
●

●●●

●

●
●

●

●
●●

●

●

●

●
●●

●

●
●

●

●
●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

● ●●

●

●
●

●

●
● ●

●

●
●

●●●

●
●●

●
●
●
●●
●

●
●

●●

●
●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●●

● ●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●
●

●
●

●
●

●

●

●●
●●

●●

●
●

●●
●

● ●
●

●

●

●●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●
●

●

●
●● ●

●
●

● ●

●

●●

●

●

●
●●●●●●

●●

●

●
●
●

●

●
●

●
●

●
● ●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●
●

●

●
●●

●

●●
●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●
●

●

●
● ●
●

●●
●

●●

●
●

●

●
●

●

●
●

●●

●
●

●

●

●●

●
● ●

●
●

●

●
●

●

●●

●

●
●

●
●●

●

●●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●
●

●●●●
●

●

●

●
●

●

●

●
●

●
●●

● ● ●

●
●
●

●

●
●

●
●

●●

●

●
●
●

●●

●

●
●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●
●

●
●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●●

●

●●●●●
●

●

●●

●

●●●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

● ●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●

●●●
●

●●
●

●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●●

●
● ●

●
●●
●

●

●
●●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
●●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
● ●

●●●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●●●
●

●
●

●
●

●

●
●

●
●●

●

●
●

●

●

●

●
●

●●

●●

●

●●

● ●
●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

● ●
●

●
●

●

●

●

●

●●●●
●

●
●● ●

●●

●

●

●

●
●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●
●

●

●
●

●

●
●●

●●

●
●

●
●

●

●●●
●●

●●●
●

●

●
● ●

●

●
●

● ●
●●

●●
● ●

●

●

●
●

●
●

●

●

●●●

●

●●

●

●

●
●

●
●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●

● ●●
●
● ●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●●
●

●
● ●

●
●
●●

●

●

●
●

●
●●●

●

●

●

●
●

● ●●
●

●

●

●

●
●
●●

●
●

●●●
●

●
●●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
● ●

●
●●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●●●
●

●

●

●●●
●

●
●

●●

●

●
●

●●

●

●

●

●
●

●●

●
●

●

●

●

●

●

●
●●

●
●

●
●

●

●●

●

●
●

●

●
●●●

●

●

●
●
●

●

●

●

●
●

●
●

●●●●●●
●

●●

●
●

●●●●

●
●
●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●
●

●

●

●

●●●

●

●

●

●
●

●
●

●●●●

●
●●

●

●●
●

●

●●

●
●●

●

● ●● ●
●

●
●

●
●●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

● ●
●

●●
● ●●

●
●

●
●●

●

●
●
●●●

●
●●

●

●●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●●

●
●

● ●

●●

●●
●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

● ●
●

●

● ●●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●

●

●

●● ●
●

●
●

●

●

●

●
●

●

●●
●

●

●
●●

● ●

●●
●

●
● ●●

●

● ●
●●●

●

●

●

●
●

●

●

●
●
●

●

● ●

●●

●●
●

●

●●

●
●

●

●

●

●
●

●●●

●

●

●
●

●
●
●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●●●●

●

●

●

●
●●●

●

●

●

● ●

●

●
●

●

●
●

●
●

●●

●

●

●●●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●●●
●

●

●
●
●●

●

●

●
●

●
●●●●●●

●

●
●
●●

● ●

●
●

●●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●●

●

●
●●

●
●

●●●
●

●

●●
●

●

●
●●

●

●
●

●
●●●

● ●
●
● ●

●●

●

●

●

●

●

●

●

● ●
●

●
●

●●

●

●
●

●

●

●

●●

●
●●

●●●

●

●

●

●

●●
●

●
●

●●●
●

●

● ●

●

●

●●

●●

●
● ●

●

●

●

●

●

●

●
●●
●●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

● ●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

● ●

●

●

●

●

●
●

●

●
●
●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

● ●

●

●●

●

●

● ●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

● ●

●

●
●●

●

●●
●●

●●

●
●

●●
●

●●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●
●●

●
●

●

●

●

●●●

●

●

●

●

●

●●

●

●
●●

●

●
●

●

●
●

●

●

●●

●

●

●●●
●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●●
●

●●●
●

●

●

●

●

●
●

●●

●●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●●

●●

●

●

●
●
●

●
●●

●

●●

●●

●●●●
●
●●

●
●●●
●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●●

●

● ●

●

●
●
●

●
●

●

●

●

●

●●
●

●
●

●

●
●

●

●

●●

●
●

●

●
●

●
●●

●●

●

● ●

●●
●

● ●
●

●

●

●

●

●

●
● ●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
● ●

●●

●

●

●

●●
●●

●

●

●

●

●

●●

●
●

●
●

●

●

●●

●

●
●

●
●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●●●

●●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●●

●

●

●

●
●●

●

●

●●
●

●

●
●

●

●

●

● ●

●

●●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
●

●
● ●

●●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●
●●

●
●●

●
●●●●

●
●

●●
●

●

●●●

●

●
●

●●
●

●

●

●

●

●●

●

●

●
●
●

●

●

●

●
●

●

●
●

●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●
●

●
●

●

●

●
●

●

●●
●

●

●

●
●

●
●
●●●

●

●

●

●●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

● ●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●●
●

●

●

●●

●

●
●
●●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●
●●
●
●

●
● ●

●

●
●

●

● ●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●●

●
●● ●●●

●

●
●

●

●

●●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
●●

●

●

●●

●
●
●

●

●

●

●

●
●

●●
●●●●

●

●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
● ●

●●

●

●
●●●

●

● ●

●
●

●●●●●
●

●●●
●

●

●

●●
●

●

●

●
●●

●

●

●
●

●
●●

●

●

●
●
●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●●

●
●

●●

●

●

●

●
●●●
●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●
●

●
●

●
●

●
●
●
●●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●

● ●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●
●

●

●
●

●●

●
●

●

●●
●

●

●

●
●

●
●
●

●

●

●

●
●

●
●●

●

●●
●

●

●
●

●

●
●●

●

●

●
●●

●
●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●●●●
●●●

●

●

●

●

●

●

●●●

●

●

●

●
●

●

●●
●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●●
●●

●

●

●●

●

●

●

●
●

●

●

●●
●●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●

● ●

●

●

●
●

●●●●

●●

●

●

●

●

●

●
●●

●
●
●

● ●

●

●
● ● ●

●
●

●

●
●

●

●

●
●●
●●

●

●●

●●
●

●

●

●

●●

●●
●

●

●

●

● ●
●
●

●
●

●

●

●●

●

●

● ●●

● ●

●●●
●

●
●

●

●

●
●●

●

●

●
●

●
●

●
●

●●

●

●
● ●

●
●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●●

●●
●
●

●●
●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●●

●

● ●
●●
●●

●●●
●
●

●

●
●

●

●●
●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●●

●
●

●

●●
●
●

●●

●

●

●
●

●
●

●

●

●●
●

●●

●

●
● ●●

●

●

●

●

●

●

● ●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●●
●

●

●
●

●
●●

●
●●●

●

●

●

●●

●

●
●●

●

●
●

● ●●●●

●

● ●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●

●
●

●

●

●
●

●
●● ●

●

●●
●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●
●

●

●

●

●●
●

●
●●

●

●●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

●
●●
●

●

●●
●

●
●●

●

●
●

●
●●

●

●
●

●
●

●
●●
●● ●

●

●

●

●●●
●

●

●
●

●

●

● ●

●

●

●●
●●

●

●

●

●

●●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●●

●
●

●●
●

●

●●

●
●

●●
●

●●●
●●

●●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●●●●

●

●
●●●●●
●

●

●
●

●

●●

●●
●

●●
●●

●
●

●●

●

●

●●

●●●
●

●

●

●●●
●

●

●
●

●●●
●●

●●

●

●

●●
●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●

● ●

●

●

●
●

●●
●

●

●

●●

●

●

●

●

● ●●
●

●
●●

●
●

●

●●●
●

●
●

●●●

●●●
●

●

●

●

●
●

●●
●

●●●

●

●

●
●
●

●
●
●

●

●●
●●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●●
●

●
●●

●

●
●●●

●

●
●

●
●

●

● ●

●
●

●

●

●

●

●●●
●

●

●

●

●

●

●

●●

●
●

● ●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●
●●●●●●●● ●

●

●
●●

●

●

●

●●
●●●

●

● ●

●●

●

●

●

●

● ●
●

●

●

●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●●

●
●

●

●

●
●

●●

●●

●

●
●●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●●
●

●
●

●

●

●
●
● ●
●●

●●

●
●

●

●
●

●

●

●

●●●
●●

●

●
●

●
●

●

●●
●●

●

●
●

●

●
●

●

●

● ●●●
●

●
●

●
●

●

●

●
●●

●●●
●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●

●●●
●

●●●
●●

●
●●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●●

●

●
●●

●●●

●

●

●
●

●

●
●

●●
●

●

●

●

●

●
●

●●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

● ●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●
●●

●

●
●

●

●

●●
●●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●
●

●●

●

●●

●

●
●

●●●

●
●●

●

●
●

●

●●
●
●

●

●●●●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●
●

● ●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●●

●

●●

●●

●●

●

● ●
●

●

●

● ●●
●

●●●

●

●
●

●

●

●●

●
●

●

●

●●

●●
●●

●
●

●
●
●●

●●●

●

●

●
●

●

●

●●●
●

●

●

●

●
●

●
●

●
●

●●●

●●

●

●
●

●●●●

●●

●
●

●

●

●

●

●
●
●

●

● ●

●●

●

●●
●

●

●
●

●
●

●

●

●
●●
● ●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●
●

●

●

●

●
●

●●

●

●
●

●
●●

●●

●
●

●

●
●

●●●

●

●
●

●

●●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

● ● ●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●
●

●●

●●
●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●
●

●
●●

●●●

●●

●

●
●

●

●
●

●

●●
●

●

●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●

●
●●

●●

●

●

●●
●

●

●
●

●●

●

●

●●

●

●●

●

●

●

●
●
●

● ●

●

●●●●●●●

●

●●●●
●
●
●●●

●
●

●●

●●●●
●●

●

●

●
●●●

●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●●
●●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●
●
●●
●

●

●

●
●●

●
●

●●
●

●
●

●

●
●

●●
●

●

●

●

●

●

●●

● ●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●
●●

●●●
●●●

●

●

●

●

●

●● ●
●

●●●

●
●

●●

●●●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●●

●
●
●

●

●●

●
●

●

●

●●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●●

●

●

●●

●

●
●

● ●
●

●●

●

●

●●

●
●

●

●
●

●

●●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●●

●

●

●

●

●●●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●●●

●

●●

●

●●

●

●

●

●●
●

●
●

●
●

●

● ●

●
●●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●

● ●

●●●
●

●

●
●

●●

●

●

●
●

●
●

●
●●

●

●

●●
● ●●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

● ●
●

●●

●●
●

●
●●

●●

●

●

●

●
●
●

●
●●

●
●

●
●

●
●●

●

●●

●
●

●

●

●

●●

●

● ●
●●

●

●

●

● ●

●
●

●

●
●●

●

●
●●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●●

●
●●

●

●

●

●

●

●

●●

●
●

●

●

●

●
●

●●

●●

●
●

●

●
●

●
●
● ●

●
●

●

●

●

●
●

●●
●

●●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●●

●

●●

●

●

●

●
●

●

●

●

● ●

●

●●●●

●●

● ●

●

●

●

●●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●●

●●
●●●●

●

●
● ●

●
●

●●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●● ●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●●

●
●

●●
●
●

●

●
●

●
●

●●

●
●
●●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●

●

●●

●

●●
●

●●
●●

●

●●

●

●
●●

●

●●
●

●
●

●
●● ●

●●●
●●

●

●

●

●●●

●
●

●

●
●
●

●●

●

●● ●

●

●●
●

●

●

●●

●●

●

●

●●●●

●
●●

●

●●●
●
●

●
●

●

●
●

●
●

●
●

●

●
●

●

●●
●

●

●

●●

●

●●
●

●
●

● ●

●
●●

●
●●

●

●

●
●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

● ●

●
●
●

●
●

●

●●

●

●
●

●
●●
●

●
●

●
●

●
●

●
●

●●●
●

●
●

●

●●
●

●

●●●●
●

●

●
●

●●
●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●●●

●
●

●

●

●

●●

●

●
●

● ●

●
●●●

●
●

●
●

●
●

●
●●●

●

●

●
●

●

●
●
●

●

●
●

●
●

●●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●●●

●
●

●

●

●

●
●

●
●●

●

●

●
●

●●

●
●●

●
●●

●

●

●

●
●●

●

●
●

●

●
●

●●
●

● ●

●

●

●
●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●●

●

●●

●●
●

●
●

●

●
●

●
●

● ●
●●●●

●●
●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●
●

●●●●

●●
●

●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●

●
●
●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●●
●

●●
●

●

●

●

●

●
●●

●
●●

●●
●

●
●

●
●

●

● ●
●
●

●

●●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●
●
●

●●
●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●
●

●●

● ●

●

●
●

●

●●

●
● ●●
●

●

●
●●●

●

●

●●

●
●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●●

●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●
●●

●●
●

●●
●

●●

●●

●
● ●
●●

●

●

●

●

●

● ●
●

●

●

●

●●●

●●●

●●
●●

●

●

●

● ●

●

●

●●
●

●
● ●

●●

●●

●

●
●●●●

●

●

●

●●

●
●

●

●

●●
●

●
●

●

●

●

●
●●

●

●
●

●
●

●●

●

●

●

●●

●●

●

●

●

●●

●

●

●

●●●
●

●

●
●
●●

●●●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●
●

●●
●●

●

●

●

●●
●
●●

●

●●
●

●●

●

●
●

●●

●
●

●
●

●

●

●●●
●

●

●
●

●

●

●

●●

●
●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●●

●●
●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●●●

●

●
●

●
●

●

●●

● ●●
● ●
●

●

●

●
●

●● ●

●
●

●
●

●

●

●

●
● ●●

●

●
●

●
●

●●
●

●●

●
●

●

●
●

●

●
●

●●

●

●●
●
●

●

●

●

●

●

●

●
● ●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●●
●●●

●
●●

●

●

●●

●

●

●●

●

●

●●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●●

●

●●

●
●●

●

●

●●

●
●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

● ●

●

●

●

●

●●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●
●●

●

●●
●

●

●

●
●

●

●

●
●
●●

●
●

●
●

●

●●●

●

●●

●

●

●

●
●

●●

●●

●

●
●

●

●
●●●

●

●
●

●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●●

●●

●

●
●●

●
●

●

●

●

●
●

●●
●

●

●

●

●

●
●

●
●●●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

● ●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●
●

●
●●

●
●

●

●
●

●

●

●●

●
●

●●

●

●
●●●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

● ●
●●

●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●●
●

● ●
●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●
●

●
●●
●

●

●●

●

● ●

●
●

●
●

●

●

●
●

●
●●

●

●●

●●

●
●●

●●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●●

●

●
●
●

●

●●
●

●
●

●

●
●

●
●

●

●●
●●●

●

●
●●

●●
●

●

●
●
●

●
●●

●

●
●

●

●●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●●

●
●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●
●●

●

●

●●
●
●●
●

●

●
●

●●
●

●
●●

●
●

●●
●●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●
●●

●
●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●●

●
●

●●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●

● ●
●●

●
●

●
●

●
●●

●
●

●

●●

●

●
●

●

●●

●
●

●●●●

●

●

●

●
●

●

●

●●

●
●

●

●
●
●

●

●●
●●

●

●
●●

●

●●●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

● ●
●

●

●

●

●

●
● ●

●

●

●
●

●

●
●

●●
●

●

●

●
●

●●

●
●

●

●

●

●

●●

●

●●
●

●

●

●●
●●

●
● ●

●
●

●●

●

●

●

●●●

●●

●
●●

●●

●
●

●●
●

●

●

●

●●●●
●

●

●
●

●

●

●

●● ●

●

●

●

● ●

●●● ●

●

●
●

●

●
●

●

●

●●

●

●
●

●●

●●

●

●●●
●

●

●

●●●
●
●
●

●

●●
●

●●●
●

●

●

●

●
●

●●
●

●

●●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●
●
●
●

●

●

●
●●

●

●

● ●●
●

●

●●● ●●●●
● ●

●

●
●

●
●

●●●●●
●

●
●

●
●

●●
●

●
●●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●●

●

●

●
●●

●
●

●

●
●

●●

●
●

●
●

●

●
●

●
●●

●

● ●

●

●●

●●

● ●

●●

●

●
●

●
●●
●●

●
●●

●

●

●
●●

●
●

●

●

●

●

●

● ●
●

●
●

●

● ●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

● ●
●

●

●

●
●

●
● ●

●
●

●

●

●

●
● ●

●

●

●

● ●

●

●
●

●

● ●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●
●

●
●

●
●

●●

●

●

●

●●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●●
●
●

●

●

●
●

●

●●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●●

●●
●●

●
●

●
●

●●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●●

●●

●

●
●
●

●

●●

●

●

●

●
●●●●
●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●
●

●

●

●

●
●

●
●●

●●

●

●

●
● ●
●

●●●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●●●
●
●

●

●
●

●
●

●●
●

●
●

●●●

●●
●●

●
●

●

●

●

●

●●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●●
●●

●

● ●

●
●●

●● ●●●●
●

●

●●
●

●●
●

●

●
●

●
●●

●
●

●●
●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●●
●

●

●

●
●

●
● ●

●

●

●●

●

●

●
●

●
● ●

●

●

●

●●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●●
●

●
●

●●
●●

●

●
●

●●●

●

●

●
●

●●
●

●●●
●
●

●

●

●
●

●

●●

●
●

●
●

●
●

●●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●●

●
●

●

●

●
●
●

●●●

●●

●
●

●

●
●●●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●●
●
●

●

●

●
●

●

●

●●

●
●

●●

●
●

●●

●

●

●

●●●

●
●

●●
●

●●●

●●
●

●

●

●
●●

●●●

●●

●

●
●●

●
●

●
● ●●

●

● ●

●

●●

●
●

●
●
●

●
●●

●

●●●●●

●

●
●

●
●

●

●

● ●
●

●

●

● ●

●
● ●

●
● ●●

●
●

●

●
●

●

●
●

●
●●●

●●
●

●

●●

●●

●●

●
●

●
●

●

●●
●
●

●
●

●

●

●

●

●

●
●●●

● ●

●●

●

●●

●

●●

●
●

●
●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●

● ●
●

●

●

●

●
●

●

● ●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●●

●
●

●
●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●●

●
●

●● ●
●●

●●

●

●
●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●●●
●

●●●
●

●

●

● ●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●●

●

●

●

●
●
●

●●●

●●
●●●
●●● ●●

●●
●

●

●

●

● ●

●

●

●

● ●●

●

●

●

●

●●

●●

●

●●

●

●
●●

●●
●

●●

●

●

●

●●

●●
●●

●●●

●
●●

●●
●● ●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
● ● ●●

●
●

●
●

●●

●

●

●
●

●

●

● ●

●

●

●
●

●
●

●
●

● ●
●

●
●
●●
●

●●●

●
●
●

●●
●
●
●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●

●●

●

● ●

●

●

●

●●

●●

● ●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●
●
●

●
●●

●●●●●
●●●

●

●●
● ●●

●
●

●●●
●●

●

●
●

●

●●

● ●

● ●

●

●●

●●
●

●

●●
●●

●
●●●

●
●
● ●

●

●

●

●

● ●●

●
●●

●
●

●

●

●
●
●●●

●●
● ●

●

●●

● ●●●
●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●●

●

●●
●

●

●

●
●● ●

●●

●
●

●
●

●
●

●● ●

●
●
●
●

●

●

●

●

●

●●●●
●

●

●

●

●
●
●

●
●

●

●●●

●

●
●

●

●
●
●●●

●
●●

●

●

●

●●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●●

●

●
●

●
●●

●

●

●

●●
●●

●●

●●

●
●
●●

●●
●

●
●

●

●

●●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●
●

●●

●●

●
●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●

● ●

●

●
●

●

● ●

●

●

●

●

●● ●

●

●

● ●

●

●

●

● ● ● ●

●●
●

●●
●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

●●

●
●

●
●
●

●
●

●

●●
●

●
●

●
●

●

●

●
●●

●

●
●

●

●

●

●
● ●

●

●

●

●
●

●●

●
●

●●●

●

●

●

●●

●●

●

●

●

●
●

●
●●●

●
●
●
●
●

●
●

●
●

●
●

●●
●●

●

●
●

● ●
●●

●

●
●●

●

●

●

●

●●

●

●●

●

●

●
●

●●
●

●

●●

●

●●

●

●

●●

●

●

●

●

●●
●

●●
●
●

●
●

●
●

●

●

●●

●
●

●

●

●
●

●●

●
●

●

●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●

●●

● ●

● ●

●
●

●●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●
●●

●

●

●

●
●

● ● ●
●

●

●
●

●
●

●

●

●
●●

●
●●

●

●

●●●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●●
●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●
●

●

●●

●
●

●

●

●

●●

●

●

●

●

● ●

●●
●

●

●
●

● ●

●●

●

● ●

●

●
● ●

●

●
●

●

●
●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●●
●
●

●

●
●●

●

●

●

●●●

● ●

●
●

●

●

●

●●
●

●

●

●
●

●
●

●●

●●

●

●●

●

●

●
●●●

● ●●●●

●●
●

●
●

●

●
●

●
●

●●

●

●●●

●

●

●●

●

●

●●

●
●●

●

●
●
●

●●
●
●

●
●

●

●●●●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●●

●
●

●

●

●
●●●

●

●
●

●
●

●
●

●

●
●

●
●

●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

● ●

●

●
●
●●

●
●
●

●●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

● ●●
●

●
● ●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●●

●●

●●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

●●

●
●●●

●
● ●

●●●
●

●●

●

●

●●
●

●

●

●

●●●●

●

●
●●

●

●●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

● ●

●
●

●● ●●

● ●

●

●

●

● ●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●

● ●
●●●

●
●

●●
●

●

●

●

●

●

●
●●
●●
●

●
●

●

●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●

● ●
●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●●
●●

●
●

●

●
●

●

●

●

●
●
●

●

●

●

●●

●

●

●

●
●

●

●

●
●●

●

●

●

●●
● ●
●

●

●

●●
●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●●●

●

●●
●

●
●

● ●
● ●

●

●

●

●●

●

●●

●
●●

● ●
●●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●●●
●

●
●

●
●

●

●●● ●●

●

● ●

●

●

●
●●
●

●

●
●

●

●

●●●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●●
●

● ●

●

●●
●

●

●●●
●

●

●

●
●●

●●
●

●
●●

●●
●●

●●

●
●

●● ●
●

●●
●●

●

● ●

●
●●●

●

●

●●
●

●
●

●

●

●●
●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●●
●

●
●

●
●

●

●

●
● ●

●

●

● ●

●●
●●●●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●●

●

●

●

●

●●
●●

●

●

●
●

●●
●

●●

●

●

●

●●●

●

●

●

●●
●

●

●●
●

●

●●

●

●

●

●
●

●

●
●●
●●

●

●

●

●

●
●●
●

●

●

●
●

●

●●

●

●

●●
●

●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●
●

●

●
●

●

●
●●●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●●

●●
●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●●●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●●
●●

● ●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

● ●●
●●

●

●
●●

●

●
●

●

●
●

●

●●

●
●

●

●
●●●●

●●●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

● ●

●
●

● ● ●

●
●

●

●

●

●
●
●

●●
●

●●●●
●●●

● ●●
●●

● ●

●●

●●
●

●
●

●

●●
●

●

●

●

●

●
●

●●
●

●

●
●

●

●●

●
●●

● ●

●
●

●

●
●

● ●

●

●
●●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

● ●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●
●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●●●●●

●

●

●

●
●

●

●●
●

●●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●
●

●
●
●

●

●

●
● ●

●
●

●

●
●

●

●●

●●

●
● ●

●

●

●

●
●

●

●

●●

●
●●

●
●●

●

● ●

●

●

●

●

●

●

●
●●●

●

●
●●

●
●

●

●
●

●●●
●

●

●●
●

●
●

●

●
●

●●
●

●

●

●
●

●

●●●●

●

●

●
●

●

●
●

●
●
●

●

●●

●

●

●

●

●
●

●
●●

●

●
●●

●
● ●

●
●
●●

●
●

●

●●

●

●

●
●

●

●●

●
●●

●
●

●

●
●●

●●●
●●

●
●

●●

● ● ●

●
●
●

●

●

●
●

●

●●
●

●

●
●

●
●

●
●

●

●●●
●

●
●

●

●

●●●
●

●

●

●

●
●●
●

●●
●

●

●

●

●

● ●
●

●

●

●

●
●

●

● ●

●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●
●

●
●●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●
●

●●●

●

●

●●

●
●
●●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●●●●
●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●
●●

●

●
●

●
●

●

●●●
●
●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●●

●●
●
●

●
●

●
●

●●
● ●●

●●
●

●

●

●

●

●

●

● ●

●

●●
●●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●
●●●●

●
●

●●●

●

●

●
●

●

●●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

● ●

●
● ●

●

●
●
●
●●

●
●

●
●

●● ●●●

●

●
●
●●

●

●

● ●

●
●

●
●

●●

●
●

●●●●●
●

●

●●

●
●

●

●● ●

●●

●

●

●
●

●

● ●
●

●

●

●
●● ●●

●●

●

●

● ●

●

●

●

●
●

●

●
●

●
●
●
●

●

●
●

● ●

●●●

●●

●

● ●
●

●
●

●●

●

●●

●●

●

● ●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●●● ●

●

●●
●

●

●
●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●●

●
●

●

●●

●

●

●

●
●

●

●

● ● ●

●●

●
●

●
●

●

●

●

●
●●

●●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●●●

●

●
●

●
●●●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
●●
●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●
●●●
●

●

●
●●

●

●

●

●
●

●●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●
●

●

●
●
●

●

●
●

●

●

● ●●
●

●

●●

●●
●●

●

●
●

●
● ●

●

●

●

●●
●

●●

●
●
●

●
●

●●

●

●

●
●
●

●

●
●

●●

●●
●●

●

●●

●●●

●

●
●

●

●
●
●

●
●●

●

●●

●●
●

●

●●●
●●●

●

●

●

●●
●

●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●●

● ●
●

●

●

● ●

●
●

●

● ●
●

●

●
●●

●
●● ●

●

● ●

●●●
●

●

●

●
●
●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●●
●●●●

●

●

●
●

●●
●

● ●

●

●●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

● ●

●

●
●

●
● ●

●

●●

●
●

●

●

●

●

●●
●●

●
●

●
●

● ●●●
●

●

●

●

●
● ●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●●
●●●●

●

●●

●
●

●●

●

●

●

●

●●

●
●

●

●

●●
●

●

●

●●●

●
●

●

●

●
●

●

●●

●
●

●

●
●●

●

●

●

●●●●●
●

●

●

●

●
●

●●●

●

●

●●

● ●

●
●●

●
●

●

●

●

●

●

●●

●
●●

●●

●

●●●●
●

●
●●

●
●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

●

●●

●

●

●●

●● ●●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●●
●●

●●

●

●●

●

●
●

●

●
●

●
●●

●
●

●●

●

●●●●

●

●●
●

●
●

●

●● ●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●

●●

●
●

●
●

● ● ●

●

●

●

●

●
●

●
●

●
●●●

●

●

●
●

●

●
●●

●

●

●
●●

●●

●

●●
●

●
●

●

●

●

●●
●
●

●

●

●
●●

●

●
●●

●●

●

●

●

●●●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●
●

●
●●

●

●

●

●

●

●
● ●

●

●
●● ●

●
●

●
●

●

●

●●

●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●●
●
●

●

●

●

●

●
●●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●●

●

●

●

●●●
●
●●●

●●

●

●●

●●●
●

●●

●

● ●
●

●
●●●

●
●

●

●

●

● ●
●

●●

●
●

● ●
●

●

●
●

●
● ●

●

●
● ● ●

●

●

●●
●●
●●

●
●

●●
●

●●

●
●

●

●

● ●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●●●●
●

●
●●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●●●

●
●

●●

●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●
●

●●
●

●●

●
●
●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●
●

●●

●
●●

● ● ●

●●

●●
●

●

●●

●
●

●●

●

●

●●
●
●

●●●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●

● ●

●
●
●●

●

●

●

●

●● ●

●
●
●●

●●

●

●

● ●

●
●

●●

●●

●
●

●
●

●
●

●●

●

●

●●
●

●

●

●

●●

●●

●

●

●

●

●●●●

●

●

●

●

●
●

●

●●

● ●●

●

●

●

●
●

●

●

●●

●

●●
●

●●●●

●

●

●

●

●●

●

●
●●●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●●

● ●

●
●

●

●

●
●●●●

●
●

●

●

●●

●

●
●

●

●

●

● ●

●

●

●●

●
●
●

●

●●

●
●●

●
●●

●

●

● ●
●
●

●
●
●

●

●
●

●●

●

●

●●●
●●

●●

●

●

●

●

●●
●
●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●

●
●
●

●

●
●●

●

●

●

●

● ●
●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●
● ●●

●

●

● ●
●

●
● ● ●● ●●

●

●
●

●

●

●●

●
●

● ●

●
●●●●●●

●

●
●

●
●

●

●●

●
●

●

●

●

●

● ●

●

●

●
●

●●

●

●

●●●

●

●

●

●

● ●

●

●

● ● ●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●
●

●

●
●

●
●●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●
●

●
●

●
●

●

●●

●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●●

●●

●

●●
●

●

●

●

●

●

●
●
●

●

●

●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●●●
● ●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

● ●

●

●

●●

●
●

●

●●
●●●

●
●●●●

●

●
●●

●
●●
●

●●

●

●

●

●
●

●

●●●

●●
●

●
●

●

●

●

●

●
●●●

●
●

●

●●
●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

● ●

●

●

●

●

●
●●

●

●
●

●

●

●

●

●

●● ●●●

●●
●

●●

●●
●●

●
●●●

●● ●●
●●
●

●●

●●
●●●

●●
● ●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●●

●

●

● ●●

●

●

●
●

● ●

●
● ●

●

●●

●
●

●
●

●

●

●●

●

●
●

●

●●●
●

●

●

●

●

●

●

●

● ●●●
●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●●●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●●

●

●●●●

●●
●

●

●

●
●●

●●●

●●●
● ●

●●

●
●
●●

●

●
●●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●●●
●

●

●

●
●●

●
● ●

●

●
●
●
●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●●●

●
●

●
●●

●

● ●●●●●●
●

●

●
● ●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●●

●●

●

●
●●

●

●●

●

●●

●
●●

●

●

●

●
●●

●●
●

●
●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●●

● ●

●

●
●
●

●

●
●●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●

●

●

●

●
●

●●

●

●
●●●●

● ●
●

●

●●
●

●●●
●

●

●
●

●

●●
●

●

●

●

●● ●
●

●

●
●

●
●

●●

●
●

●

●
● ●

●

●
●

●

●●

●

●●

●●
●

●

●

●

●●

●

●

●●
●

●

●

●

●

●

●
●●

●

● ●●

●

●
●

● ●

●●

●
●

● ●
●

●

●●

● ● ●●
●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●

● ●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●●

●

●
●
●

●

●
●●●

●●

●●

●

●

●

● ●
●

●

●
●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●
●

●●

●●●

●
●

●
●●

●

●
●

●

●
●●

●
●

●●
●●●
●

●
●

●
●●

●

●
●

●

●●●
●

● ●
●

●
●

●

●

●●

●

●

●

● ●
●●

●

●

●
●

●

● ●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●
●●●

●
●

●● ●●
●

●
●●

●●
●
●

●●

●

● ● ●●
●●

●

●
●

●●

●

●
●

●●●
●

●

●●

●
●

●●

●
●

●●
●●

●

●

●●

●

●

●

●●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●●

●●

●●

●

● ●

●

●
●

●

●
●

●

●● ●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●
● ● ●

●

●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●

●

●

●

●

●

●●
●

●
● ● ●

●

●

●●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●
●
●

●

●

● ●

●

●

●
●

●
●●

●
●

●
●

●●

●

●●●●●

●
●

●
●
●●
●

●
●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

● ●
●●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●

●
●

●
●

● ●

●

●●●

●

●

●

●
●

●
●

●
●
●

●●●

●
●

●●●
●
●

●

●

●

●

●●

●●
●●
●
●

●

●

● ●
●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

● ●

●●

●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●
●●

●

●
●●●

●

●
●●

●

●●

●
●●

●

● ●●●

●

●

●
●●

●

●
●●

●

●
●●● ● ●●

●●

●●●
●●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●
●

●
●

●
●
●
●

●

●

●

●

●

●
●

● ●

●

●

●

●

●●

●●
●●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

● ●

●
●

●
●

●

●

●

●

● ●

●

●

●

● ●

●

●
●●●●

●
●

●
●

●

●

●

●
●●

●

●

●
●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●●

●

●

●● ●

●

●

●

●

●●●
●

●

●
●●●●

●

●

●

● ●
●
●

●
●

●

●
●
●

●●●

●

●●

●

●

●

●

●●

●

●

●
●●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●
●●●

●● ●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

● ●

●

●●
●

●
●●●

●

●

●
●

●
●

● ●

●

●●●

●

●●●

●
●

●
●●

●
●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●
●

●
●

●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●
●
●

●●

●●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●●●●

●●

● ●●

●

●●
●●

●
●

●●

●

●

●
●

●●
●

●

●

●●
●

●●●
●

●

●●●
●

●

●●

●
●

●

●
●

●

●●

●

●

●

●
●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●● ●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

● ●

●

●

●

●

●

●●
●

●
●

●

● ●

●
●

●
●

● ●

●

●

●
●●

●●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●●

●●

●

●

●●

●●

●

●

●●

●●

●
●

●

●
●
●

●

●

●
●

●

●
●

●
●●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

● ●

●●
●

●
●
●

●●

●

●

●
●

●
●
●

●

●

●●

●

●

●

●
●

●

●

●●
●●●●

●●

● ●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

● ●●●

●

●

●●

●

●
●●

●
●●●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●●

● ●●

●

● ●

●●
●●

●

●●

●
●

●●

●

●
● ●

●
●
●●

●

●●
●●●
●

● ●

●●

●

●

●

●
●

●

●
●●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●●

●

●

● ●

●●

●

●

●

●●

●●●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

● ●

●●

●
●●

●

●
●

●
●●

●
●●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●●

● ●

●
●

●●

●●

●●

●

● ●
●●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●

●
●

●●
●
●
●

●

●

●

●●

●●

●

●

●
●

● ●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●
●●

●●

●

●

●●

●

●
●

●
●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●
●●●●

●
●
●
●

●

●

●
●

●
●
●●

●
●

●

●●

●

●●

●●●

●

●

●
●

●

●

●

●●
●

●
●

●

●

● ●

●
●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●

●●
●●

●
●

●●

●
●

●
●

●

●
●

●
●●

● ●●

●
●

●●

●
●●

●

●

● ●

●●

●

●
● ●

●
●

●

●

●
●

●
●●
●
●

● ●

●●

●
●

●

●

●

●

●●
● ●

●●

●●
●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

● ●
●

●

●

●

●
●●

●

●

●●

●
●

● ●
●●

●

●● ●●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●

●

● ●

●

●

●●

●
●

●
●

●

● ●

●
●

●
●●

●
●

●
●●●
●

●
●

●

●

●
●●

●
●

●

●
●
●●
●●

●

●

● ●●●

●

●●
●

●

●

●●
●
●

●●●
●

●
●

●●
● ●

●●
●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●●

●
●

●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●

●●●
●
●

●
●

●

●

●

●

●
●●

●●

●

●
●●

●
●

●
●

●

●

●

●●
●

●

●●

●

●
●●

●

●

●
●

●●
●
●

●

●

●

●

●

●

●●

●●

● ●

●
●

●

●●●

●●
●

●

●
●

●
●

●

●
●●

●

●
●●

●●
●

●

●

●
●●

●
●

●
●●

●●

●

●
●

●

●

●●
●

●
●●

●
● ●●●

●

●

● ●
●●

●

●
●

●

●●

●●

●

●

●

● ●

●

●

●

● ●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●

●●

●
●

●
●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●●
●●

●●

●

●
●●●

● ●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●●
●
●●
●●

● ●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●●

● ●

●

● ●

●

●
●

●
●

●

●●●●●

●
●

●●●
●

●
●

●

●
●

●●

●●
●

●

●

●

●
●

●

● ●
●●●

● ●●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●
●● ●

●
●●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●
●●

●●

●

●

●

●
●

●●
●

●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●
●
●

●
●

● ●

●
●

●
●

●
●●

● ●●● ●
●●●●

●●●
●●

●

●●

●●

●

●

●

●

●

●

●● ●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

● ●●

●
●●

●
●

●
●

●●

●

●●
●

● ●

●
●

●

●

●

●

●●

●

●●

●
● ●

●

●

●
●●

● ●

●

●

●

●

●●

●
●

●
●

●

●
●

●●

●

●
●

●●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●●
●

●

●●
●

●

●

●
●

●

●●
●

●

●

●
●

●

●
●

●● ●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●
●●●

●

●

●

●

●
●●

●
●●

●
●

●● ●●
●

●

●●

●

●

●
●

●

●

●●

●●

●

●●

●
●

●

●●
●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●●

●

●

●
●
●

●●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●●

●
●

●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●

●
●●

● ●
●

●

●

●●

●

●●

●
●

●●

●
●

●

●

●

●
●
●

●
●

●

●
●

●

●

●

●●

●

●●
●

●

●

●

●●
●

●
●●●

●●

● ●●●

●

● ●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●
●●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

● ●

●

●

●
●

●●●

●
●

●

●
●●

●

●
●

●
●●

●●

●●●
●●●

●

●

●

●

●● ●
●

●

●

●
●
●●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●●

●● ●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●
●●

●

●●●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●●

●
●
●

●●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

● ●

●

●
●

●

●
●

●●
●

●

●

●

●●●●
●●
●
●
●●● ● ●●
●● ●●

●

●
●

●
●

●

●

●●

●

●

●

●●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●●
●

●

●

●

●●

●

●●

●

●
●

●

●
●

●

●

● ●

●●

●
●

● ●

●
●
●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
●
●
●

●●

●
●

●

●

●●

●
● ● ●

●
●

●

●

●●

●
●●

●
●

●

●

●

●
●●

●
●

●

●
●●

●

●

●

●●

●

● ●

●
●

●●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●

●●●

●

●●
●
●

●
● ●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●●

●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

● ●
●

●

●
●●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●

●
●

●●
●

●

●●

●

●
●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●
●

●●

●●●●

●
●

●

●
●

●

●●

●
●

●
●

●

●
●

●●

●

●

●

●●

●

●●
●●●●
●●●●●
●●● ● ●●

●
●

●
●●
●

●
●
●

●

●

●

●
● ●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●

●
●●

●
●

●

●

●

●

●

●●
●

●
●●

●

●
● ●

●●
●

●

●
●

●
●●

●

●●

●
●
●

●
●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●
●
●
●

●

●

●
●

●
●
●

●
●
●

●
●

●●

●

●

●

●

●
●
●

● ●

●
●

●●●
●
●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●
●●

●

●●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●

●
●●

●●●

●

●
●●

●
●
●

●

●

●●

●

●

●

● ●

●

● ●

●

●
●

●
●

●●●●
●

●
●●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●
●●●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●●

●●

●
●

●

●
●
●

●

●

●●●
●●

●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●
● ●

●●

●

●
●

●

●
●

●

●
●
●

●
●

●
●

●
●●
●

●●
●
●

● ●
●●

●
●

●

●

●
●

●●
●

●●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●●●

●

●
●

●

●

●
●●

●

●

●
●

●

●
● ●

●●

●
●

●
●●

●●

●
●

●●●
●●

●
●

●
●
●

●

●

●

●

●
●
●●

●

●●

●

●

●
●
●

●

●

●
●

●

●

●●

●
●●● ●

●

●

●

●
●●

●●
●

●
●

●

●

●●
●

●

●
●
●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

● ●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

● ●

●

●

●

●●

●
● ●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●●
● ●

●
●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●

●

●
●●

●
●

●

●

●

●

●●

●
●

● ●●
●●●

●

●
●

●

●

● ●

●●

●

●
●●

●●●●
●

●

●
●

●

●●●

●

●
●

●●●
●●●
●

●
●

● ●●●
●

●
●

●

●

●

●

●●●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●●

●

●

●
●

●

● ●

●●

●● ●

●

●●

●

●●

●●

●

●

●

●
●

●●

●

●
●

●

●

●●

●
●
● ●●

●●
●

●

●●
●

●
●

●
●

●

●●
●

●
●

●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●
●

●
●

●
●●

●

●

●

●
●●●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●

●●

●

●
●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●●
●●

●
●

●
●

●

●
●

●
●

●

●●●

●

●
●

● ●
●

●

● ●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●
● ●

●

●

●●

●

●

●
●

●

●
●

●●

●
●●●

●●●
●

●
●

●

●
●●

●

●

●
●●●

●●
●

●

●

●

●●●●
●●●●

●●
●
●

●

●
●
●

●

●
●●

●●
●●●
●

●●●
●
●

●

● ●

●

●

●
●●●

●

●
●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●

●
●

●

●
●

●

●●
●

●

●

●

●
●

●

●
●●

●
●●
●

●

●
●
●

●●

●

●●

●

● ●

●●●

●●●

●●

●●

●

●
●

●

●

●

●
●●

●
●

●
●

●
●

●
● ●

●
●●

●

●

●
●

●

●
●●
●

●

●

●

●●

●

●
●
●●
●

●

●●

●

●

●●

●

●
●

●

●

●
● ●

●
●

●

●● ●

●

●●

●●
●

●●●

●
●●

●
●

● ●

●

●

●

●

●●●●
●

●●
●●

●
●

●
●

●
●●

●
●

●●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●
●
●

●
●●●

●

●●

●●

●●●

●

●

●

●

●●
●

●

●

●
●●

●
●

●
●

●
●●

●

●

●

●

●

●●
●

●
●

●
●●

●
●●●

●

●

●
●●

●
●

●
●
●●
●●

●

●
●●

●
●●

●

●●
●●

●●●
●

●
●

●●

●

●

●●
●

●

●
●

●
●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

● ●

●

●
●

●
●●

● ●

●●

●

● ●

●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●
●
●
●

●
●●●

●

● ●
●●●

●●●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●
●

● ●
●

●

●
●

●

●
●

●
●●

●

●

●

●

●●

●

●
●
●

●

●

●
●

●
●

●
●●

●●

●

●

●

●

●
●
●●

●

●

●

● ●
● ●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●
●

● ●
●

●
●

● ●
●●●

●
●

●
●

●

●
●

●●

●●

●●
●

●●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●●
●

●

●

●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●
●

●
●●

●
●

●
●

●●

●

●

●
●●

●
●

●●●
●

●●●●
●

●
●
●

●●

●

●
●●

●
●●

●

●
●

●
●

●
●

●
● ● ●

●●

●

● ●
●

●
●

●

●

●●

●

●

●

●

●
● ●

●

●
●
●

●
●

●

●

●
●●
●

●
●

●

●●●

● ● ●

●

● ●

●
●

●

●
●

●

●●

●

●
●

●●

●●●●

●

●

● ●●

●
●●

●
●

●
●

● ●

●

●●
●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

● ● ●

●
●●

●
●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●
●

●● ●●●

●
●

●

●

●
●

●●●●

●
●●

●
●
●

●●●●

●
●

●

●

●●● ●
●●

●

●

●
●

●

●

●

●

● ●
●

●

●●

●
●

●

●

● ●

●
●
●●

●
●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●●
●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●
●

●

●●●
●●

●●
●

●

● ●

●
●● ●

●●

●

●

●

●●

●●
●

●
●

●

●●

●
●

●
●

●

● ●
●

●

●●
●

●

●
●

●
● ●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●●

● ●
●

●

●

●

●●

●●●

●

●
●

●●

●●
●

●

●●
●●

●●
●

●

●●●

●
●

●●

●
●

●

●
●

●

●
●

●●

●●

●●

●

●
●●

●

●
●●

●
●●

●
● ●

●
●

●
●

●●

●
●

●

●
●

●●

● ●

●

●

● ●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●●
●

●

●
●

●

●●●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●●

●

●
●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●●

●●
●

●

●

●

●

●

●
●●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●●●

●

●●

●
●●●
●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●●

●
●

● ●●●

●●●
●
●

●

●●
●
●●●●

●
●●

●●

●

●

●

●
●

●●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●

●●
●●

●

●● ●●
●

●
●

●

●

●

●●

●

●
●●

●

●
●

●

●

●●
●●

●

●
●●

●

●

●
●●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●●

●●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●●
●●●

●
●

●

●●

●●
●●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●●

●

●●●

●

●

●

● ●
●

●●

●
●

●
●

●

●

●

●●●

●

●●
●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

● ●

●

●
●
●

●

●

● ●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●

●
●
●

●

●●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●●●
●●

●
●

●●

●

●

●

●
●

●

●
●

●●

●

●
●●

●●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●
●

●

●

●

●●
●

●
●

●●●
●●
●●

●●
●

●

●

●●●●●●●●●●

●

●

●
●

●

●●
●

●

●

●●

●

●

●
●

●
●●

●●
●

●

●

●

●

●
●●●●

●●●

●

●

●●

●
● ● ●

●

●

●
●

●

●●
● ●

●●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●
●

●●●

● ●
●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●
●●●

●
●●

●
●

●

●

●●
●

●●●●

●
●●

●

● ●

●

●

●

●

●

●
●

●
● ●

● ●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

● ●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●
●●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●
●
●

●●

● ●

●

●

●

●

●
●

●

●
●
●

●
●

●

●●

●
●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●
●●

●●

●●

●

●●
●

●●
●

●

●

●

●

●●

●

●●

●

● ●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

● ●
●

●

●

●

●●

●●

●

●

●●●
● ●
●
●

●

●
●●●

●●
●

●

●

●●

●●

●
●
●

●
●

●

●
●

●●●
●

●
●●●

●

●
●

●

●

●
●

●

●●
●

●
●

●

●
●

●

●● ●
●●
● ●

●
●

●●
●

●

●●

●

●

●

●

●●
●

●

●

●

●

●●
●

● ●
●

●

● ●

●

●
●

●
●

●
●

●●

●
●

●

●
●

●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●●

●●

●●

●

●

●●

●●

●

●

●
●

●●
●

●
●

●
●

●

●

●

●

●●

● ●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●●

●
●●●●

●
●

●
●

●

●
●
●

●●●

●

●

●

●●
●

●●

●●
●

●
●

● ● ●

●●

●
●

●

●
●●

●

● ●

●

●

●●
●

● ●
●

●
●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●●●

●

●
●
●

●

●
●●

●

●

●

●●
●
●●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●●

●●

●
●● ●

●
●

●●
●
● ●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●●● ●●●
●
●

●●
●

●

●

●
●

●
●

●
●●●

●●
●
●

●●●

● ●●

●
●

● ●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

● ●
●

●
●

●
●●

●

●
●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
● ● ●

●

●●
●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●●
●

●

●

●

●●
●●●

●

●

●

●
●

●●

●
●●

●

●
●●

●●

●

●

●

●
●

●

●
●●
●

●

●

●

●

●

●

● ●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●
●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●●

●●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
● ●

●
●

●

●

●

●●
●●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●●

●●
● ●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

● ●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●

●●
●

●

●

●

●
●

●●

●

●
●●

●
●●
●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●●

●

●●●
●

● ●
●
●

●

●

●

●●

●

●

●

●
●

● ●

●
●

●

●●
●●●
●

●
●

●

●

●
●

●

●
●
●●

●
●

●

●
●

●●●
●

●●

●

●

● ●
●●● ●

●

●

●
●

●
●●

●
●●

●●

●

●

●●
●

●
●●●●

●
●

●

●

●

● ●

●●
●

●

●

●

●
● ●

●●
●

●

●

●●

●

●●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●●

●

● ●

●

●

●●

●
●

●
●

●
●

●
●

●

●●
●

●

●
●

●
● ●

●●
●

● ●

●

●
●

●

● ●

●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●●

●
●●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●●

●
●●

●
●

●
●

●
●●

●

● ●

●

●
●

●●●●
●

●

●

●●●
●
●

●
●

●
●
●
●

●

●
●●

●
●
●●

●● ●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●●
●●

● ●
●

●● ●

●
●●●●●

●●
●

●●

●
●

●

●
●

●
●

●
●●

●
●

●

●
●

●

●

●
●
●●

● ●

●●

●
●

●

●
●
●●

●
●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●●●●

●

●

●

●●
●●

●

●
●●

●

●
● ●

●

●

●

●
●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●

● ●
●

●

●
●

●
●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●●

●
●

●

●

●●

●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●
●
●

●
●●

●

●

●
●

●
●●

●

●

●

●
● ●

●

● ●

●

● ●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●
●

●

●
●●

●●

●

●
●

●

●●

●

●

●●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●●●
●●●

●●●

●

●
●

●

●

●
●

●

●●●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●●
●

● ●

●
●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●●

●
●

●
●

●●●●
●

●
●●

●

● ●

●

● ●
●

●
●

●●

●
●●
●●●

●
●

●
●

●

● ●
●

●

●

●
●

●

●●●
● ● ●

●

●
●

●

●●
●

●
●

●
●●

●●●

●
●

●●
●●
●

●

●

● ●

●

●

●●

●

●●●

●

●

●

●
●●

●

●

●
●●

●

●

●
●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●●

● ●
●

●●

●

● ●
● ●

●

●
●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●
●
●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●
●●

●●

●
●

●
●

● ●

●

●
●

●●

●

●

●

●
●

●
● ●

●
●

●

●

●

●
●
●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

●●

●

● ●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●●

●

●

●

●

●●

●
●

●●
●

●

●
●

● ●
●●

●

●●●

●

●

● ●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●●

●●
●

●

●●
●

●
●

● ●
●●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●

●

●

● ●

●●
●●

●

●●
●●
●●

●
●

●●

●
●
●●

●

●
●

●●

●

●

●

●●
●

●

●
●

●●●

●

●
●●

●●
●

●
●●

●

●●
●

●
●

●●
●●●●

●

●
●●●

●

●

●●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●●●

●

●

●

●
●
●

●
●●●●

●

●
●●

●
●

●
●●

●● ●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●
●
●●

●
●●

●
●
●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●●
● ●

●
●

●●

●

●

●●●
●●●

●
●

●

●●

●

●

●
●
●

●
●

●

●

●●

●
●
●

●

●

●

●
●

●

●●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●●●●●●

●

●

●

●● ●

●

●
●

●
●

●

●●
●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●●

●

●
● ● ●●

●
●●

●
●

●●

●
●

●
●

●

●●

●
●

●
●●

●
●●●

●●

●

●●●●

●●
●

●
●

●
● ●

●
●

●

●
●●

●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●●

●

●
●
●

●●
●

●

●●
●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●
●
●●
●

●

●

●

●●

●●

●

●

●●
●

●
●
●

●

●

●
●

●

●
●

●
●●

●

●

●

●

●
●

●
●●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

● ●

●●
●

●
●

● ●

●

●

●
●

●
● ●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●●

●
●

●

●
●

●

●●
●

●
●

●

● ●

●

●●●●
●

●

●

●

● ●

●

●

●●
●

●

●

●●

●●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

● ●
●●

●

●
●

●●●

●

●●
●

●
●

●
●

●

●
●

●

●
●

●
●●

●

●

●
●

●●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●●

●●

●

●
●

●

●●

●

●

●●●
●●●

●
●●

●
●

●
●

●
●

●
●
●

●● ●
●

●●
● ●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●

●●

●●
●

●
●

●
●

●●
●

● ●

●

●
●
●

●
●

● ● ●

●
●●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

● ●

●
●

●
●●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●
●
●

●●
●

●●● ●

●

●

● ●

●

●

●

●

●●

●

● ●

●

●● ●

●

●●

●●●
●
●●

●●

●

●
●

● ●

●
●

●

●
●

●
●

●●

●●

●

● ●
●

●

●
●

●
●

●
●

●
●

●

●
●

●● ●
●

●
●

●
●

●

●●

●●

●●

●

●

●
●

●
●

●
●

●

●

●●
●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
●●

● ●●

●

●

●●●● ●
●

●
●

●●

●

●●●

●
●

●●●

●
●●●

●

●

●
●

●●

●

●

● ●

●

●●●
●●

●●

●

●
●

●
●

●
●

●●

●
●

●
●

●
●

●●

●●

●●●●●
●●

●
●●

●
●

●

●

●
●

●

●

●
●

●
●●

●●

●●

●
●●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●●

●●
●

●
●

●
●

●
●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●
●●
●

●

●

●
●●●

●
●

●
●●

●
●

●

●

●
● ●

●●●
●

●●

●●
●

●

●
●
●●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

● ●

●

●●

●
●●

●
●

●
●
●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

● ●

●●
●
●

●

●

●
●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●●

●●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●
●
●

●

●
●
●

●
●●

●
●●

●
●● ●

●●
●
●

●
●

●

●
●

●

●●
●

●

●

●
●
●

●
●

●
●

●
●

●

● ●

●

●

●

●
●

●
●
●●●●

●
●

●

●
●●

●
●●

●
●

●
●●

●

●

●
● ●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●●

●
●

●

●

●

●

●

●●

●●

●●

●

●

●●
●

●
●

●

●●

●

● ●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●●

● ●

●

●

●

●

●

●●●

●
●● ●●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●
●
●●●

● ●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●●

● ●

●●
●●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●●

●

●

●● ●
●

● ●

●
●

●
●

●
●

●●

●●●●

●

●
● ●

●
●

●

●●●
●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●
● ●

●

●

●

●

●

●

●

●

● ●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●
●
●

●
●●

●

●
●

●
●

●

●

●
●●
●

●

●

●●

●

●
●●

● ●
●●

●

●●

●
●

●
●
●

●

●

●

●

●
●

●
● ●

●●

●●

●
●

●●

●●●

●
●

●
●●●● ●

●
●

●●
●

●
●

●●
●

●
●●

●●

●

●
●●

●

●

●
●

●

●
●
●

●

●
●

●

●●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●
●

●

●

●

●

●●

●
●● ●

●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●
●●

●

●

●

●
●

●●

●
●

●
●●

●●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

● ●

●

●●

●

●
●

●
●

●
●
●●●●●

●

●
●
●

●●●

●
●

●

●
●

●

●

●●
●

●

● ●

●

●

●

●
●
●

●●

●

●●

●

●●●

●●●

●
●

●

●

●●

●

●

●

●●

●
●● ●●

●

●

●

●

●

●
●●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●
●● ●

●

●

●
●

●

●

●

●●
●

●

●●●
●

●

●●

●●

●

●

●

●

● ●
●●

●●

●

●
●●

●

● ●

●

●
●

●

●

●●

●

●

●

●

●●

●

●●
● ●

●●

●
●

●●

●

●

●

●

●●

●
●

●
●

●
●

●

●●
●

●

●

●●
●

●

●
●

●●
●

●
●

●●
●
●

●●

●
●●

●
●

●●
●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

●●

●●
●● ● ●

●

●

●

●

●
●

●
●

● ●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●●

●

●
●●●

●

●

●
●

●
●
●
●

● ●
●●●

●
●

●

●
●

●

●●●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●●

●●
●

●●
●

●●

●

●●

●
●

●

● ●●●● ●

●●
●

● ●

●

●

●

●● ●●

●●
●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●●

●
●
●

●

●●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●
●●

●

●

●
●

●

●

●
●●

●●
●

●

●

●
●

●●

●●

●●

●

●●

●
●

●●

● ●
●●

●

●
●

●●

●

●

●
●
●

●

●●●
●
●

●
●

●

●

●●

●
●

●●

●

●●●●

●
●

●●

●

●
●●

●●
●
●

●●

●
●

●

● ●

●
●

●
●
●

●
●●●●

●●
●

●●

●●●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●●

●

●● ●

●

●
●

●

●

●●

●●●

●

●
●

● ●

●

●
●●●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●
● ●

●●●

●
●

●

●

●●
●

●

●
● ●●●

●●

●
●●

●
●●

●

●

●
●

● ●

●

●
●

●

●
●

●
●

●●
●

●●

●
●

●

●●

●
●

●
●
●

●
●

● ●
●

●●●

●

●●

●

● ●

●

●

●
●●

●

●

●

●
●
●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●
●
● ●

●
●

●

●

●

●

●

●
●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●
●●

●●

●

●

●

●●

● ●
●

●

●

●
●

●

●●●

●
●
●● ●
●

●

●

●

●

●●

●
●

●

●
●

●
●

●●

●●
●●

● ●

●

●●
●

●
●

●
●

●

●

●

●●
●

● ●

●●

●●

●●

●
●

●

●

●
●●

●

●
●

●

●
●

●●

●
●●

●
●

●

●

●●

●

●●

●

●

●
●

●

●
●●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●● ●
●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●
●●●

●
●●●
●

●●

●

●

●●

●

●

●●
●

●●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●●

●

●

●

●●

●●●
●

●
● ●●

●

●
●

●

●●

●

●
●

● ●
●

●

●

●
●

●

●●●●
●

●
●

●
●
● ●

●
●●

●

●

●
●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●

●●●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●

● ●

●
●

●● ●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●
●●

●

●
●

●

●●

●
●
●●●●

●
●

●

●●

●

●●

●

●

●
●
● ●●●
●

●

●
●

●

●
●

●
●

●●

●
●
●

●●●
●

●●

●
●

●

●

●

●

●●●
● ●

●
●

●

●

●●
●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●

●●
●

●●

●

●
●●●

●●
●

●

●
●

●●

●

●

●●

●●

● ●

●

●
●

●
●

●

●

●

●
●●

●

●●

●

● ●

●

●

●● ●

●

●

●

●

●
●

●
●●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
● ●

●

●
●

●●●●
●

●●

●

●●
●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●
●
●

●
●

●●

●

●

●
●
●●
●

●

●●●
●

●
●

●

●

●

●●
●

●●
●

●

●●

● ●
●

●●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●●

●

●
●

● ●
●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

● ●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●●●
●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

● ●●

●

●

●

●

●●
●

●●

●
●

●
●

●

●●●

● ●

●

●

●

●

●
●●
●
●

●
●

●

●

●

●●●
●●●

●●
●●

●

●
●●●●

●

●● ●●

●●●

●●●
●

●

●

●●●

●

●●

●

●

●● ●
●

●
●

●

●

●

●

●

●●

●●

●
●

●
●

●
●

●

●
●

●
●

●●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●
●

●

●

●
●
●
●

●●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

● ●●●

●
●
● ●

●●

●●
●

●
●●
●

●

●

● ●

●●

● ●

●
●●

●●
●
● ●

●●

●

●
●●

●●
●

●

●

●
●

●

●●
●

●

●

●
●

●
●

●●

●

●
●●

●

●

●

●
●●

●

●

●
●

● ●

●

●●

●

●

●

●
●●●

●

●●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●●

●

●

●

●

●●

●

●●●●
●
●

●
●

●

●
●

● ●

●
●
●
●

●
●

●
●

●

●
●

●
●

●●●
●
●

●
●●

●

●
●

●

●●

●

●

●

●● ●●

●●

●

●

●
●

●●
●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●●

●●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●
●●

●
●

●●

●

●

●

●

● ●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●●
●

●●

● ●●
●

●
●

●●
●

●
●

●

●●
●

●●

●

●
●

●

●
●

●

●
●
●

●
●

●
●

●
●

●

●

●
●

●●
●●

●
●

●●
●

●
●

●
●

●

●●

● ●

●

●●●
●

●
●
●●
●

●

●
●

●●
●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●●

● ●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

● ●

●
●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●●●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

● ●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●
●

●●

●

●

●

●

●
●

●

●
●
●●

●
●

●

●

●

●

●

●●●

●
●

●
●

●●

●●

●
●
●

●

●

●
●●

●
●

●

●

●

●

●
●

●●

●
●● ●●●

●●
●

●
●

●

●

●
●

●●

●
●

●

●●
●

●●
● ●●●●●

●
●●●

●
●

●●
●

●
●
●

●

● ●

● ●

●

●
●

●
●

●
●●

● ●●●●●

●●
●

●
●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●
●

●

●●

●

●

●

●
●

●

●

●●●

●●
●●

●
●

●

●

● ●

●
●

●

●

●

●
●

●●
●

● ●

●
●●●●

●

●

●●

●
●●

●
●●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●
●

●
●

●
●
●

●
●

●

●
● ●●

●

●

●

●
●

●●

●

●
●

●

●●

●●

●
●

●

●

●

●●
●

●
●●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●●

●

●

●
●

●
●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●
● ●

●

●

●●●

●

●●

●

●

●
●

●
●●

●
●

●

●

●

●●
●

●
●

●●●

●
●

●

●●

●●●● ●
●

●

●●

●●●
●
●

●●

● ●

●
●
●

●●●●●

●●

●●
●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●●●●●
●

●
●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●
●●

● ●

●

●

●
●

●

●
●●

●

●
●

●

●
●●

●

●

●
●●●

●
●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●
●

●

●
●

●●

●

●●

●
●

●
●

●

●
●

●●
● ●

●

●

●
●●

●

● ●

●

●

●

●●
●

●

●

●●

●
●

●

●
●●●●

●●●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

● ●

●

●
●

●

●
●

● ●

●
●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●
●

●

● ●

●

● ●

●
●●

●
●

●

●●

●
●

●

●

●

●
●

●●●

●

●

●

●●●

●

●
●●

●●
●

● ● ●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●
●●

●

●
●

●●

●
●●

●

●

●
●

● ●

●

●●●
●

●

●

●
●

● ●

●●

●
●

●●

●

●
●

●
●●

●

●

●

●

●●●

●
●

●

●
●

●●

●

●

● ●

●
●

● ●●●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●
●

● ●

●
●●●

●
●

●

●●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

● ●

●●

●●

●●

●

●

●

●

●●
●

●
● ●

●

●

●

●

●● ●●

●
●●●

●

●

●
●

●
●●●●

●
●

● ●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●●●

●●

●
●

●●
●
●

●●●●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●●

●

● ●
●●

●●
●

●

●●
●

●

●●●●

●

●
●

●

●●
●

●
●● ●

●
●●

●● ● ●

●
●

●
●●

●●

●
●

●
●●●

●

●

●●
● ●

●●

●

●

●●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●
●●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●●●●●
● ●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●●
●

●●
●

●
●

●

●
●
●

●

●

●

●

●●

●

●

●●●

●
● ●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●●
●

●

●
●

●

●
●●

●●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●●
●

●
●

●

● ●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●●●

●
●

● ●

●●●●
●

●

●
●●

● ●

●

●

●

●

●

●

●
●
●

●●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●●
●

●
●
●

●

●

●

●
●●

●

● ●

●

●●
●●

●

●

●● ●

●

●

●
●●

●

●●
●●

● ●

●
●●●●

● ●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●

●
●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●●
● ●

●

●

●
●
●

●

●

●

●

●

●
●

●● ●

●

●

● ●

●●
●●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●

● ●

●
●●●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●●
●●●

● ●

●●●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●●

●●
●

●

●

●
●

● ●
●●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●

●● ●
●
●●

●
●

●●
●

● ●

●●

●

●●

●

●

●
●

●●
●●

● ●

●
●

●

●●●
●

●

●
●

●
●●

●●

●

●
●

●

●

●

●
●

●●

●
●

●
●
●●●

●

●
●●
●

● ●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●●● ●

●

●

●●●

●

●
●

●

●

●

●
●

●●●

●
●

●●

●

●
●

●●
●

●

●

●

●

●●

●●●

●

●

●
●●

●
●●

●

●

●
●●

●

●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●●
●

●
●

●

●

●

●

●
●●

●●●
●
●

●

●

●●
●

●
●

●

● ●

●
●

●
●

●

●

●

●
●
●●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●●●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●●
●●●

● ●
●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●●
●●

●

●●●

●
●

●

●

●
●
●

●
●

●
●
●

●

●
●

●

● ●●
●
●

●

●

●

●●

●

●

●
●●

●
●

●

●
●

●

●

●
●●

●

●
●

● ●
●

●

●

●

●

●
●
●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●●●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

●

●●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●●

●●●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

● ●

●●
●●

● ●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

● ●

●

●

●

●

●
●

●
●
●

●

●

●

●
●
●

●●●●
●●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●

●

●

●
●
●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●●

●
●●

●

●
●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●●

● ●

●

●●●

●

●

●

●●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●
●

●●●●●
●●
●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●
●

●●
●

●
●
●

●

●●

●

●

●
●
●

●
●
●●

●
● ●●● ●

● ●
●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●

●●
●

●

●

●
●

●
●

●

●● ●

● ●

●

●
●●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●
●

●
●
●

●●
●●

●●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●
●

●●

●
●

●
●

●

●●●●
●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●● ●
●●

●
●● ● ●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●●

●
●

●

●

●

●
●
●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

● ●

●●
●

●

●●
●●

●●

●
●

●●
●
●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●
●

●
●

●
●●

●●

●

●

●
●

●
● ●●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●●

●

●●●●

●

●

●
●

●

●

●

●●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●
●
●●●

●

●●●●●
●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●●●●
●●●

●

●

●

●●

●
●

●●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●●

●

●

● ●
●

●

●●
●

●●

●

●

●

●

● ●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
●●

●
●
●

● ●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●●

●●●
●

●●

●
●

●

●

●

●

●
●

●●
●●
●

●●

●●●●
●

●●
●●

●
●
●

●
● ●

●●
●
●●

●

●●

●

● ●

●
●

●
●

●
●●

●

●●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●
●

●●

●●
●

●
●

●
●

●

●
●

● ●

●●
●●

●

●

●

●
●

●●●
●

●●●●

●●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●
●

●

●

●●
●

●
●●

●
●

●

●

●
●●●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

● ●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●●

●

●

●●

●

●
●●●

●

●

●
●

●

●●

●

●

●

●●
●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●●

● ●
●

●●
●

● ●
●
●

●

● ●

●
●

●

●●

●

●●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●●

●

●

●●
●

●

●

●
●

●●

●
●

●●

●●●

●

●
●

●

●

●

●

● ●

●●

●
●
●

●

●

●
●

●

● ●
●

●
● ●
●

●
●

●

●

●
●

●●●

●

●●

●

●

●●

●

●

●●
●

● ●
●

●

●
●

●

●
●

●

●●
●●

● ●

●

●

●
●

●
●

●●

●

●

●
●

●●●

●
●
●

●

●

●●
●

●
● ●

●●
●●

●●
●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●
● ●

●●

● ●●
●●

●

●

●●

●●

●

●
●

●

●

●

●●

●

●
●

●
●

●
●
● ●

●

●

●

●
●
●

●●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●
● ●

●

●

●●●●

●

●
●

●
●

●
●

●

●

●●

●
●

●●
●

●

●

●
●

●
●

●●

●
●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●●

●

●
●●

●

●●

●

●

●
●

●
●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

● ●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●●

●●

●

●

●●
●

●

● ● ●

●

●
●●

●

●
●●

●

●●
●

●

●
●

●

●

●
●●

●
●●● ●

●

●

●
●●

●
●

●

●●
●

●●

●

●

●

●●
●

●

●

●

●●

●

●●●

●
●

●
●

●

● ●

●
●●

●
●

●

●●
●
●●

●
●

●
●

●
●

●●
●

●

●
●

●

●●

● ●

●●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●
●●

●

●
●
●

●
●

●●●

●

●

●
●

●
● ●

●
●●

● ●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●●●
●

●

●●
●

●●

●

●

●●

● ● ●

●
●●

●

●

●

●
●

●

●●●
●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●

● ●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●●

●

●●

●
●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●
●

●

●
●●

●

●

●

●
●● ●●

●

●
●

●
●
●

●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●
●

●●
●

●
●

● ●

●

●
●
●●

●
●

●●
●

●
●

●
●
●
●

●

●
● ●

●
●●

●●

●
●
●●

●●
●

●
●

●●
●

●
●

●●●

●

●●

●
●

●●●
●

●

●●

●
●

●
●

●

●
●●

●●
●

● ●●

●
●

●

●●●
●
●

●●

●

●

●

●●
●

●

●●
●

●

●
●

● ●●
●

●

●

●
●

●

●

●

●
●●

●

●

● ●

●

●

●

●

●
●●
●

●●

●
●

●

●

●

●●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●●
●

●

●

●
●

●●
●

●

●

●●

●

●
●

●

●
●
●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

● ●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

● ●●
●

●
●

●

●●
●● ●

●●
●

●
●

●

● ●

●

●●

●
●

●

●

●
●●

●

●

●
●

●

●

●●
●
●
●
●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●
●

●●●
●
●

●

●●
●

●

●

●●
●●

●

●
●

●
●

●

●●
●●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●●

●●
●

●
●

●
●

●

●●●
●
●

●
●

●●

●
●

●
●

●

●
●

●
●

●●●

●

●

●●

● ●
●

● ●

●
●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●
●
●●●

●

●

●

●
●

● ●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

● ●

●

●●●●

●

●
●●

●
●

●

●

●
●●

●

●
●

●

●

●●●

●

●

●

●●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

● ●

●

●

●
●●

●

●
●

●

●

●●
●

●

●

●● ●
●

●

●

●

●●●

● ●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

●●
●

●

●

●●
●●

●

●
●
●

●

●

●

●
●

● ●

●
● ●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●
●
●●

●●

● ●●●
●

●

●

●
● ●

●

●●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●
●

●
●

●

●

●●●●
●●

●
●

●

●
●
● ● ●●●

●

●

●

●
●

● ●
● ●

●

●

●

●

● ●●
●●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●●●

●●

● ●
●

● ●
●

●

●

●

●

●

●

●●

●
●

●

●
●

●

●

●●
●

●

●

●

●

●

●

●

●●●

●
●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

● ●

●●

●●

● ●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●●●

●

●
●●

●●

●

●
●

●●

●
●

●

●

●
●

●
●
●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
● ●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●●

●●

●

●
●

●

●

●

●

● ●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

● ●

●

● ●
●

●

●●
●

●●

● ●

●

●
●

●
●

●

●
●●●

●● ●

●

●

●●
●●

●
●

●
●

●

●

●
●

●
●●

●

●
●

●
●●

●

●

●

●

●
●●

●

●
●

●

●
●●●

●
●

●●

●●

●●
●

●
●●
●

●

●
●

●

●● ● ●

●
●●

●

●●
●

●●●●

●●●
●

●●

●●●

●

●

●●
●
●●

●
● ●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●
●●

●●●

●●
●
●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●●

●●●
●●

●
●

●
●

●

●
●

●● ●
●

● ●

●

●

●●

●

●●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

● ●

●

●
●

●
●

●
●●

●

●

●

●

● ●●

●
●

●
●

●

●●
●

●

●

●

●

●
●

●

●●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

● ●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

● ●

●

●

●
●
●●

● ●

●
●

●

● ●

●

●

●
●●

●
●

●
●●●

●

●

●
●

●
●●
●●

●
●

●

●

●

●●●

●●
●

●

●
●

●

●

●
●

●●
●

●

●●●●
●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●
●●

●

●
●

●
●

●

●
●

●
●●

●

●

●
●●

● ●

●

●

●
●

●
●●

●
●

●●

●

●

●
●

● ●

●

●

●
●

●●

●
●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

● ●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●
●●●●

● ●

●
●

●
●

●

●

●
●

●
● ●●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●●
●

●●

●

●

●

●

●●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●
●

●
●

●

●

●

●

●●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●●
●●
●

●

●

●

●
●
●
●
●

●
●

●●

●● ●
●

●
●

●●
●

●

●

●

●

●

●

●●
●

●●
●

●●

●

●

●

●

●

●●

●●
●

●●●●●

●●
●
●

●

●
● ●

●

●
●

●

●

●●

●●●●

●

●
●

●
●

●
●

●

●
● ●

●●●
●●

●
●

●

●
●●

●●

●

●
●●

●

●●●●●

●
●

●

●

●
●●

●

●●

●● ●

●

●
●●●

●

●
●●

●
●

●

●●

●

●

●

●
●

●

●

●●

●

●

●
●●

●
●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●

●●

●●
●

●
●

●
●

●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●
●

●

●●

●

●
●

●●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●

●

●●●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●●

●
●
●

●
●

●●

●●●

●

●

●

●

●
●

●

●●●

●

●
●

●

●
●

●

●

●●

●
●

●●
●●

●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●

●●

●

●

●
●
●
●

●●●

●
●

●
●
●

●

●
●●●
●

●●●

●
●

●●

●

●
●

●●
●

●

●

●●

●
●

●●●
●

●
●

●●

●

●

●

●
● ●

●
●●●●

●● ●
●

●

●

●
●

●

●
●

●
●●

●
●

● ●●

●

●
●●

●●●

●

●
● ●

●
●

●
●

●
● ●

●
●

●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●● ●●

●●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●●
●

●
●●

●
●
●

●

●

●●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●
●●

●
●

●

●

●

●●

●●
●●●● ● ●

●
●

●

● ●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●
● ● ●●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●
●

●
●●

●

●●
●●

●

●

●
●

●
●●

●
● ●

●

●●

●

●

●●

●

●
●

●

●●

●
●

●

●

●●

●
●●●

●

●

●●

●

●

●

●

●
●●

●●
●
●●
●●

●
●

● ●

●

●●

●
●

●
●

●

●●●

●

●
●●

●
●
●
●●●

●●
● ● ●

●
●

●●●
●

●
●
●

●
●

●
●

●

●
●
●

●

●

●
●

●

●●
●●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●●
●

●
●

●

●
●

●
●
●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●
●

●
●●

●

●●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●●

●
●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●●●●
● ●

●

●●●●

●●

●
●

●

● ●●●

●

●

●
●

●●
●●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●●

●

●

●

●●

●

●
●
●●

●

●
●

●

●

●●
●

●

●
●

●

●

●

● ●
●

●
●

●

●

●●●
●

●

●
●

●●●

●
●

●

●

●●

●

●
●

●
●

●●●●
●
●

●●

●
●

●

●

●
●

●

●

●●●
●●

●

●

●
●

●

●

●

●●

●

● ●●

●
● ●

●

●
●

●

●
●● ●

●●
●●

●

●
●

● ●●
●

●
●

●
●●

●
●

●

●●

●

●●
●●

●

●

●●●●

●

●

● ●
●
●

●

●

●
●

●

●

●

●●

●

●

●

●●

●

●

●●

●

●

●●

● ● ●

●

●

●
●

●
●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●
●

●

●

●

●●

●

●

●

● ●

●●

●

●

●

●
●

●●●

●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●●

● ●

●

●

●

●

●

●

● ●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●

●
●
●
●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

● ●
●

●
●

●
●●

●

● ●

●

●
●

●

●●
●

●

●

● ●

●
●

●
●●●

●●●

●
●

●●
●●
●

●
●

●●●●●

●

●
●

●●
●

●

●

●

●
●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●●
●

●
●

●

● ●
●

●

●●●
●

●
●

●●●

●

●

●●

●

●
●

●
●

●

●

●
●●

●
●

●

●

●

●

●
●

●●

●
●
●

●

●●

●

●
●

● ●● ●

●● ●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●
●
●

●●

●

●
●●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

● ●
●

●

●

●

●

●

●

●

●●●

●

●

●

●

●
●

●

●●
●

●
●
● ●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●●

●

●●●

●

●
●

●●

●

●

●
●

●

●●

● ●
●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●
●

●
●
●
●●
●

●

●

●

●
●

●

●

●●
●

●●
●

●
●

●
●

●
●

●●

●

●

●

●●

●

●

●●

●

●
●

●

●

●
●

●●●

●
●●
●

●

●
●●

●
●●

●

●●●
●●
●

●●

●●
●

●
●

●●●

●

●

●●

●

●
●●

●
●

●

●
●

●

●
●●●

●

●
●●

●
●

●

●
●

●●
●●

●

●●

●
●

●

●

●

●
●

●●
●
●

●●
●

●●
●

●

●
●●●

● ●
●
●

●

●●
●

●●
●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●
●●

●
●●●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●●●
●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●
●

●
●

●
●

●

●
●

●
●●

● ●

●●

●
●

●

●
●

●

●●

●

●
●
●
●

●
●

●
●

●

●

●●

●
●●

●

●
●●

●

●
●
●●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●

●
●●

●

●●

●●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●●

●
●

●

● ●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●●

●

●●
●

●

●●
●●
●

●●
●●

●●

●●

●

●

●

●

●

●

●

● ● ●

●
●●

●●

●

●
●●

●

● ●
●

●

●

●

●
●●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
● ●

●

●

●

●
●●●

●

●●

●

●
●

●

●

●●
●
●

●●

●

●

● ●

●

●

●●
●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●●

●
●

●
●● ●

●

●●

●

●

● ●
●

●
●●

●

● ●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

● ●●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●●

●

●●

●

●

●

●●
●

●

●●

●

●
●●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●●

●●

●

●●

●

●

●

●
● ●

●

●

●●
●

●

●
●

●
●

●
●●

●
●●

●
●

●
●

●
●

●
●

●
●
●●

●
●

●
●

●
●

●
●

●●

● ●

●
●●

●
●

●

●●

● ●
●

●●

●

●

●
●

● ●●

●
●

●

●

●

●
●

●

●●
●

●
●

●●
●
●●

●
●●

● ●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●●
●●

●● ●●

● ●

●
●

●●●
● ●

●●●

●
●

●

●

●

●

●●●

●
● ●

●

●

●

●

●

●
●●

●●

●
●

●●● ●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●●

●●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●●
●

●

●

●
●
● ●

●

●

● ●●

●
●
●

●
●
●

●●

●

●●

●

●●

●

●
●

●

● ● ●

●

●

●●

●

●●●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●●

●●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●●

●
●

●●●
●

●
●

●

●

●

●●

●

●

●

● ●

●
●
●●

●●
●●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●
●●

●
● ● ●

●

●

●
●

● ● ●

●
●

●
●

●

●●●
●

●

●

●

●●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●● ●
●
●
●
●

●

●

●●
●

●

● ●

●●

●●

●
●

●

●

●

●

●●●
●

●

● ●

●
●

●

●

●

● ●
●

●●
●
●
●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●●●
●

●

●

●●

●

●

● ●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●●

●

●

●●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

● ●●
●
●●●

●
●

●
●

●

●●
●
●
●●

●
●

●

●
●

●
●●

●●●

●
●

●●

●

●●●

● ●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●

●●
●

●
●●

●
●

●
●

●

●●
●●

●
●

●

●
●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●
●
●

●

●●
●

●●

●
● ●

●
●

●

●

●
● ●

●●

●
●

●

●

●

●●
●

●

●

●

●●

●●

●
●●
●

●
●

●

●

●
●

●
●●

●●

●

●

●

●

●●

●

●

●●
●

●

●

●●

●

●

●

●●

●

●

●
●●

●
●
●

●

●
●

●
●●●

● ●●
●

●

●
●

●●●
●

●●
●

●
●●

●

●

● ●

●

●

●

●●

●●
●

●

●

●

●
●● ●

●

●
●

●
●

●

●

●●

● ●

●

●

●

● ●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●●
●●

●●

●●●
●

●
●

●

●
●

●
●

●
●●
●

●

●

●
●
●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●
●●

●
●●

● ●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●
●
●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●
●

●
●

●●

●

●
●

●
●

● ●
●

●

●

●

●

●

●●
● ●

●●
●

●

●
●
●

●
●

●●

● ●●

●

● ●
●
●●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●●
●

●
●
●●

●●
●

●

●
● ●

● ●

●

● ●

●
●

●

●●●
●

●
●

●

●

●

●●

●
●

●●
●
●
●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

● ●
●

●
●

●
●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●●

●
●

●

●

●●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●● ●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●● ●

●

●

●

●●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●●●
●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

● ●

●

●
●

●

●●●

●

●●

●
●

●
●●

●
●

●

●

●●
●

●

●

●
●

●
●

●

●
●●

●
●●

●
●

●

●

●●

●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●

● ●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●
●●●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●
●

●

●
● ●

●

●

●
●

●●

●
●

●
●
●●

●
●

●●
●●●●●

●
●
●

●

●
●

●

●

●
●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●
●●

●
●

●

●

●
●

●

●

● ●

●
●

●●

● ●
●

●

●
●

●
●

●
●

●●
●

●
●●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●

●

●●
●

●

●●

●●

●

●●
●

●

●

●●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●
●●
●

●

●

●●

●

●

●
●

●

●

●
●●

●
●

●

●

●
●

●●

●
●

●
●●
●

●●

●

●

●
●

●

●

●

● ●
●

●
●●●

●

●

●
●

●
●

●
●

●●

●

●●
●
●

●

●
●

●

● ●

●
●

●●
●●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●●

●
●●

●

●●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●
●

●

●

●
●

●●

●

●
●●

●

●
●

●

●

●
●

●

●●
●

●●

●

●

●●

● ●
● ●

●

●●

●
●

●●

●

● ●

●●

●

●

●

●

●
●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●●
●●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●

●
●●

●●
●●
●●

●

●

●
●
●

●

●

●
● ●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

● ●

●●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

● ●● ●● ●
●●

●

●

●

●
●
●

●

●

●
●

●

●
●●

●●

●

●

●

●

●
●

●

● ●

●

●

●
●●

●
●●●

●

●●
●

●

●

●

●●

●

● ●
●

●

●●●

●●

●

●

●●

●●
●

●
●

●

●

● ●●

●

●
●●

●
●

●

●

●● ●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

● ●

●

●

●
●

●

●

●
● ●

●

●●
●
●

●

●
●
● ●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●●

●●

●●●

●

●
●

●●
●

●
●

●
●

●
●

●

●

●
●●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●
●●

●
●

●

●

●
●●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●
●

●
●●

● ●
●●

●

●

● ●

●

●

●
●●●●

●

●

●

●

●

●●

●
●

●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●
●

●
●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●● ●

●

●

●

●

● ●

●

●
●

●

●
●

●

●●

●

●

●

●

● ●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

● ●

●

●

●

●
●

●
●●●●

●●
●

●

●

●

●
●

●
●

● ●

●

●●

●

●

●

●

●●

●

●
●●●●

●
●

● ●
●

●
●●
●

●●

●

●

●

●

●
●●

●●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●● ●
●

●
●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●●

●

● ●

●●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●
●

●

●
●●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●
●

● ●●

●●●●
●

● ●●●

●
●

●●
●

●
●

●

●●●
●

●
● ●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●
●
●●

●

●●

●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●●

● ●

●●
●

● ●
●●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

● ●

●

●

●

●●

●●●
●●

●

●

●

●

●●
●
●

●
●

● ●

●

●

●

● ●

●

●
●●
●

● ●
●●

●

●●

● ●●

●

●
●●●

●

●
●
●●

●

●
●

●●

●
●
●

●
●

●

●●

●●●
●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●

● ●
● ●

●

●

●

●
● ●●

●
●●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●●
●
●● ●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
● ●

●
●

●●●
●

●

●

●●
●

●

●

●
●
●

●

●

●
●●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●●

●

●

●

●
●●

●
●

●●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●
●

●

●

● ●

●
●

●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●●

●

●●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

● ●

●

●

●
●●

●

●●
●●

● ●●

●
●

●
●●●

●
●

●

●
●

●

●

●●

●

● ●
●

●

●

●
●●

●

●
●

●
●

●

●

●

● ●●

●●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
●●●●

●●
●●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●●●

●

●

●
●

●

●

●
●

●
●●

●

●

●

●
●

●

●
●

●●

●
●

●
●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●●

●

●●

●

●

●

●
●

●●●
●

●

●●
●

●

●
●

●
●

●
●

●●
●

●

●

● ●
●
●

●

●
● ●

●

●

●

●
●

●

●

● ●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

● ●

●
●●

●
●

●

● ● ●

●

●

●

●

●
●

●●

●

● ●

●

●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●●
●●

●
●●

●

●
●

●

● ●

● ●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●●
●

●

●
●

●

●

●

●

●●
●

● ●

●

●

●
●

●
●

●●

●●●
●

●

●

●
●

●
●

●

●●●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●●

●
●

●
●

●●●

●

●

●●
● ●●

●

●

●

●

●

●
●●●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●

●●
●

●

●

●

●

●●●

● ●
●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●●

●

●

●

●

●●●●
●

●

●

●

●

●
●●
●

●

●
●

●●●
●

●

●

●●
●●

●
●
●

●

●
●

●
●

●
●

●
●●

●
●

●

●●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●
●● ●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●

● ●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

● ●
●

●

●

●
●

● ● ●
●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●●

●
●

●

●

●

●
●
●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●
●

●
●●

●
●

●●

●●

●●

●
●

● ●

●
●

●●

●
●

●
●

●

●

●

●●

●
●

●

●
●

●
●

●●

●
●

●
●

●

●●

●

●
●

●
●

●
●

● ●

●●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●●

●

●
●

●● ●●●

●

●●

●

●

● ●●●

●●

●●

●●
●

●

●●

●
●

●

●

●
●●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●●

●● ●

●
●

●

● ●
●

● ●

●

●

●
●

●
●
●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●●

● ●

●

●●

●

●
● ●

●

●

●

●

●

●
●●

●

● ●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

● ●

●
●

●

●

●

●

● ●

●

●

●

●

● ●

●

●

●●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●
●

●●

●●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●

●
●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●
●

●●
●

●
●

● ●

●
●

●
●

●
●● ●●

●

●

●●

●

● ●
●

●●
●●

●●

●

●

●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●●●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

● ●

●

● ●
●

●

●

●

●

●
●●●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

● ●

●
●

●
●

●

●

●●

●

●

●

●

●

● ●

●

●

●

●

●

●

●●●
●

●

●
●●●

●●●
●

●

●
●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●
●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●
●

●●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●

● ●

●

●●

●

●

●

●

●●

●
●

●

●●

●

●●
●

●

●
●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●
●●

●

●●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●

●●

●
●●

●

● ●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●

● ●
●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●●

●

●
●●

●

●
●

● ●●

●

●

●
●

● ●
●●

●
●

●

●

●
●

●

●

●
●●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●

●●
●●

●

●

●

●

●

●
●●●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●
●

●

●

●
●

●
●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●●
●

●

●

●

●

●

●
●

●●●

●

●

●●

●

●

●

●
●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●●

● ●

●●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
● ●●

●
●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●●
●

● ●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●

●●●

●●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●
●●

●

●
●

●●

●●

●

●

●●

● ●

●
●

●●
●

●

●

●

●
●

●

●
●

●●
●

●
●

●

●
●

●●
●

●●●
●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●
●
●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●

●
●

●

●●

●
●

●

●

● ●

●

●

●

●
●●●●

●
● ●

●●

●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●●
●

●
●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●

●
●●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

● ●

●

●

● ●
●
●

●

●

●

●

● ● ●

●●●●

●
●●

●●●●

●

●

●

●
● ●

●
●●

●

●

●

●
● ●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●
●

●

●
●
●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

● ●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●●

●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●●

● ●

●

●
●

●●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●●●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●
●●

●●

●

●
● ●

●

●●

●●●

● ●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●

●●●●

●
●

●
●
●

●
●

●

●
●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●
●
●●

●

●
●

●

●
●
●
●

●

●

●

●●
●

●
●

●

●

●

●●

●
●

●

●
●

●

●

●

●
●
●
●
●

●
●

●

●

●

●

●

●●
●

●
●

● ●

●●
●●

●

● ●●

●

●
●

●
●●●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●

●●●

●

●
●

●●

●

●

●
●

●
●● ●

●●

●

●

● ●

●

●

●

●●

●● ●
●●

●●

●●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

● ●

● ●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

● ●●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●

●●●
●

●

●

● ●

●●
●

●

●

●
●

●
● ●

●

●●

● ●

●
●

●
●

●

●
●

●●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●●

●

●

●
● ●

●●
●

●
●

●

●●

●
●●

●

●●

● ●

●

●

●

●●●

●

●●●

●

●

● ●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●●
●●

●

●

●

●

●●●●

●
●
●●

●●● ●●

●●
●●●

●
●

●
●
●

●
●●

●
●

●

●
●

●

●
●

●●●
●
●

●●●
●

●
●●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●●
●●

●

●

●●

●
●

●

●

●
●●

●

●

●

●●●

● ●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●●

●
●

●
●●

●

●

● ●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●
●

●
●●

●

●

●

●
●●●

●

●

● ● ●●

●
●

●
●

●

●

●●●●●

●● ●●●●

●

●
●

●●

●

●●

●● ●

●

●

●

●

●

●

●

●
● ●●

●● ●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●●
●

●
●●

●
●
●

●

●●●●

●

●

●

●

●●

●●

●
●
●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●●

●
●●

●
●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●●

●●

●

●

●●
●

●●

●
●
●●

●

●
●
●

●
●

●

●
● ●

●●

●
●
●

●●

●

●
●

●
●●

●
●

●

●
●

●
●
●

●
●
●

●

●●●

●●

●

●

●

●

●

●

● ●
●

●

●

●

●
●

●

●●

●
●●

●●●

●

●
●

●
●●

●

●

●

●

●
●

●
●●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●
●

●

●
●
●●

●●

●

●
●

●

●

●●●

●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●
●

●
●

●

●

●●●●
●

●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●

●●

●
●●

●

●
●

●

●

●

●

●●

●●
●

●
●

●
●

● ●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●●●
●

●●
●
●

●
●

●

●●

●

●

●

●●

●

●

●●

● ●

●●

●

●

●

●

●

●
●●
●●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●●
●

●

●
●●●

●

●

●
●
●

●
●
●

●
●●

●
●

●

●●
●

●●

●
●

●

●
●

●
●

●

●●

●●

●●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
●●

● ●

●●

●

●

●●
●●●

●
●

● ●●

●●
●

●●●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●● ●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

● ●
●

●

●

●●●

●

●

●

●

●

●●
●●

●

●

●
●

●
●

●

●

●●
●

●
●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●

●●
●

●

●●●
●

●

●

●

●

● ●

●

●
●

●
●●

●

●

● ●

●●

●

●
●

●
●

● ●

●

●
●

●●●
●
●
●

●●
●

●

● ●
●

●

●

●

●

●

●

● ● ●
●

●

● ●

●

●●

●

●

●

●●

●
●
●

●
●

●●

●
●

●
●

●
●

●

●●

●
●

●●

●

●

●●
●

●

●●●
●

●

●

●

● ●

●

●
●

●
●
●

●

●
● ●

●
●●●

●
●

●
●●
●

●
●
●
●

●
●

●
●

●
●

●

● ●

●
●

●

●

●●
●

●

●

●
●●

●

●
●

●
● ●

●
●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●
●
●● ●

●

●

●

●●

●
●

●●
●

●

●●

●

●

●
● ●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●
●

●

●

●
●●

●
●

●

●

●

●

●●
●●●

●

●
●

●
●
●●

●

●

●●
●

●
●●

●
●

●●
●
●

●
●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●
●

●
●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●
●
●

●
●●●●

●
●

●

●

●

●
●●●●

●

●
●

●●●

●●
● ●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●

●
●

●●

●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●
●
●

●

●

●

●

●

●

● ●
●●

●
●

●●
●●

●
●

●
●

●
●●

●●●
●

●●

●

●
●

●

●

●

●●

●●

●

●

●

●●
● ● ●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●●●
●

●

●

● ●

●

●

●

●
●●
●

●●
●

●

●●

●

●
●●

●
●

●

●

●
●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

● ●

●

●

●

●●●
●●

●

●
●
●
●

●
●

●

●
●

●●

●

●

●●●

●

●
●●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●

●

●
●●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●

●

●

●

● ●

●
●
●

●●

●
●

●
●●

●
●

●

●
●
●●

●

●
●●

●

●●

●

●

●
●
●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●
●
●

●● ●

●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●
●

●
●●

●
●●

●

●
●

●
●

● ●
●

●
●

●
●

●
●●

●
●

●
●

●
●●

●

●
●
●●

●● ●
●

● ●
●●

●
●

●
●

●

●

●

●
●●

●

●●

●
● ●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●●

●

●

●
●
●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●
●● ●

●
●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●●

●

●

●

●●●
●
●

●

●

●●●

●
●

●

●

●
●●●

●

●
●

●
●●
●●

●
●

●

●

●●

●

●

●
●

●

●
●● ●●

●

● ●
●

●
●●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●●●

● ●

●●

● ●

●●
●

●
●

●

●

● ●

●

●
●

●

●
●
●

●●
●●

●
●

●●

●
●

●

●●
●●
●

●
●

●●●●
●

●

●

●●

●●
●

●

●

●

●

●
●

●●

●

● ●
●

●

●
●●●●
●

●

●

●●●●
●

●●
●

●
●

●
●

●

●
●

●

● ●
●●● ● ●

●

●● ●●

●

●
●

●

●
●●

●
●

●
●

●● ●

●
●

●●●
●

●

●
●

●
●

●
●

●
●

●
●

●

●●
●

●
●

●

●●

●

● ●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

● ●

●

●

●●●
●
●

●

●

●
●●

●

●

●●●

●

●
●

●●
●●
●●

●●

●●

●

●
●

●

●

●

●● ●
●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●●

●

●

●

●

●●

●
●

●

●
●
●

●●

●
●
●

●●
●

●

●

●

●

●●

●
●

●

●

●

●●
●●●

●
●
● ● ●

●

●
●

●
●

●●●●

●
●

●

●

●
●●

●

●
●
●

●
●

●
●

●

●●●●

●
●

●

●
●●

●●

●
●

●

●●
●●

●

●●●

●

●●

●
●●●●

●●

●
●

●
●

●
●

●●
●

●
●● ●

●

●●●
●

●
●●

●

● ●

●●●

●

●●●

●●

●
●

●
●
●●●

●

●●●

●

●
●●

●

●●

● ●
●

●

●

●●

●●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●●●
●

●

●

●

●
●

●
●●

●●

●

●

●
●
●●
●
●

●

●

●

●

●

●
●
●

●●

●

●●
●

●

●●
●

●●
●
●
●
●

●●

●

●

●
●

●
●

●

●

●●●
●

●

●
●

●

●
●

●

●●●●

●

● ●

●●

●
●

●
●
●

●
●●

●●●●

●
●

●

● ●●

●●
●●

●
●

●●

●

●

●
●

●
●●

●●●
●

●
●

●
●●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●
●

●

● ●
●

●●

●
●

●●
●
●
●

●●

●●
●

●

●

●
●●●

●

●
●

●
●●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
●●

●●●

●●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●
●
●

●●

●

●●

●

●

●

●

●

●●●
●●

●

●

●

●●
●●

●●
●

●

●

●
●●●

●●

●

●
●

●
●

●

●

●●

●

●
●
●●

●

●
●

●●

●

●

●●●

●●

●

●

● ●

●

●●

●

●●●
●●

●
●
●
●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●
●●

●
●●
●

●
●

●
●

● ●●
●

● ●

●

●
●

●
●

●
●● ●

●●

●
●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
●
●

●●●●

●

●

●

●●
●

●
●

●
●●

●

●
●

●

●

●

●
●

●●●

●
●

●
●

●

●
●●

●
●
●

●●
●
●

●
●

●

●
●

●

●

●
●
●

●
●

●●

●
● ●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●
●●● ●●●

●●
● ●

●●
●

●

●
●

●

●●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

● ●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●●
●

●

●

●

●
●
●

●●

●
●

●●

●
●●

●
●
●

●
●

●

●

●
●

●

●

●
●●

●
●

●●
●

●

●
●

●

●
●

●
●

●
●

●●●

●●
●

●●

●
●

●●

●●
●

●
●

●●

●
●

●

●
●

●

● ●

●

●

●●●
● ●
●

●

●

●
●

●
●●●

●

●
●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●●
●
●●●

●●●●
●

●●

●
●

●

●
●

●●
●

● ●
●●

●●
●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●●
●

●

●

●

●
●

●●

●

●●

● ●
●

●
●

●
●●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●
●●

●

●

●

● ●●
●

●
●
●

●
●
●

●●●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●●●●
●

●

●

●
●●

●
●
●
●●●●

●

●
●
●●
●●

●
●●●
●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●
● ●

●●●
●

●

●

●
●

●●
●

●
●

●●●

●

●

●

●
●

●

● ●
●

●●

●●

●

●

●●

●

●
●

●
●

●

●

●●

●●

●
●

●
●

●

●
●

●

●
●

●
●
●

●●

●●●●

● ●

●●

●

●●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●
●

●●
●

●●
●

●●
●●●

●●

●●

●

●

●

●
●●●

● ●

●

●

●
●

●

●●

●●

● ●●●●●

● ●

●●
●

●

●
●

●
●

●

●

●

●●●
●

●

●

●

●

●
●
●
●

●
●

●

●●

● ●
●

●●

●
●

●
●

●●●●●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●●●
●●

●

●

●●●●

●●●

●
●

●

●

●
●

●
●●●

●●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

● ●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●
●

●

●

●
●

● ●

●
●

●

●●

●

●

●

●●●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●●
●

●
●

●

●

●

●

●
●●●
●

●

●

●

●●
●

●
●●

●

●

●

●
●

●●
●

●

●
●

●
●

●

●
●●●

●

●

●

●
●

●● ●
●●

●

●

●

●

● ●

●

●
● ●

●●●

●

●●●●

●

●●●

●
●

●
●
●

●●
●

●

●
●

●

●

●
●

●●
●●●

●
●

●
●

●
●

● ●
●

●
●●

●●

●
●
●

●
●

●
●

●●

●
●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●●●
●●

●

●
●
●●

●●
●

●
●
●

●

●●●
●

●
●

●
●●●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●
●

●

●

●
●

●

●

●
●

●●

●

●

●
●
●

●
●

●

●
●

●●

●●

●
●

●

● ●

●●●

●●● ●

●●

●

●
●●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
● ●
●●●●●

●

●
●●●

●

●

●

●
●

●
●

●●
●

●●
● ●

●
●

●

● ●
●

●●●

●

●●●

●

●

● ●

●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●●
● ●

●

●

●

●

●
●

● ●

●
●

●

●
●● ● ●

●

●●
●

●
●

●
●

●

●

●
●

● ●

●

●

●

●

●

●●●●●

●

●
●

●
●

●
●

●
●
●
●

●

●
●●

●
●

●

●●●
●

●

●
●

●
●●

●

●

●

● ●

●
●

●
●

●●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●
●

●
●●

●

●

●
●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●
●

●

●
●●

●

●
●

●
●

●●●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
● ●
●

●

●

●

●

●

● ●
●

●
●●

●●

●

●

●

●
●

●

● ●

●●

●
●

●●
●

●
●

● ●●
●

●
●

●
●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●

●
●
●

●●●
●

●
● ●●

●
●

●

●

●

●

●●

●●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●
●●

●
●
●

●
●

●
●

●

●

●●

● ●

●

●

●

●

●●
●●●

●

●●

●●
●
●
●
●

●

●
●

●
●●
●

●

●●●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●

●●

●

●
●

●

●

●●
●

●

●
●

●

●

●

● ●

●

●

●
●

●
●
●

●

●

●

●

●●

●

●
●●

●

● ●
●

●●

●

●
●

●
●

●

●
●

●
●

●

●●

●
●

●●
●

●●

● ●

●

●
●

●

●
●

●

●●
●

●
●

●
●

●

●

●●

● ●
●

●

●●
●

●
●

●

●
●

●

●●●

●
●

●

●

●
●

● ●

●

● ●

●

●

●●●

●
●

●

●●
●

●
●

●
●

●

●

●
●●

●

●

● ●

●

●●●

●

●●

●

●

●●●

●

●●

●
●

●

●
●●

●
●

● ●●

●

●

● ●

●
●●●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●●●
●
●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●
●

●

●
●●●

●
●
●

●

● ●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●

●●●

●
●●

●

●
● ●

●
●●●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●●

●●

● ●
●

●

●

●● ●

●●

●●

●

●●●●
●

●
●
● ●

●
●
●●

●●●● ●
●●

●
●●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●●
●
●

●●

●

● ●

●
●

●

●
●

●
●
●

●
●

●●

●●●
●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●
●●

●

●
●

●

●

●
●

●●●
●

● ●
●●

●

●

●
●

●●●
●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●●●
●

●

●

●

●

●

●

●

●●●

●

●
●

●

●
●
●

●
●

●

●

●
●

●

●
●●

●

●●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●●

●

● ●

●
●

●●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
● ●

● ●●●

●

●

●

●
●
●

●●

●

●
●

●●
● ●

●

●

●
●

●

●●
●

●●
● ●●

●

● ●

●
●

●
●●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●
●

●

●●

●

●●

● ●

●●

●

●
●●

●

●
●

●

● ●

●
●
●

●
●●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●
●●●

●
●

●
●

●
●● ●

●
●

●●●
●●

●●
●

●● ●

●
●

●

●

●
●

●
●

●
●●

●

●
●●

●
●

●

●

●
●●

●●

●

●

●
●
●

●

●
●

●

●

●●

●

●
●

●

●

● ●
●

●

●

●
●

●

●

●

●●

●

● ●

●
●

●
●

● ●

●

●
●
●

●

●

● ●

●●
●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

● ●

● ●

● ●

●●

● ●

● ●●

●

●

●
●

●

●

●

●
●●

●

● ● ●
●

●●
●

●
●

●

●
●

●

● ●
●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●
●
● ●

●
●

●

●
●
●

●
●●●

●●

●

●

●●

●
●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●●

●
●

●●
●

●
●

●

●
●

●

●
●

●●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●
●●●

●

●
●

●
● ●

●
●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●
●●●

●

●

●

●●●
●

●
●

●●●
●
●●●

●
●

●

●

●

●●● ●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●●
●●

●

●
●

●●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●●●●

●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●

●

●

● ●
●●

●

●
●●

●

●

●●
●

● ● ●
●

●
●

●

●
●
●

●●

●

●
●

●

●

●●

●
●

● ●
●●

● ● ●
●●

●●
●● ●
●●●

●
●

●

●
●

●●

●●
●

●●
●

●

●

●
●

●
●

●
●
●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●

● ●

●

●●

●

● ●
●

●

●

●

●●● ●
●

●
●

●
●

●

●
●●

●

●

●
●●
●

●

●
●

●
●

●

●

●

●●●

●

●

●●

●
●
●

●●●

●

●

●

●

●●●

●●
●●
●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●●

●
●●
●
●

●
●

●

●
●

●

●

●●

●
●

●
●

●

●

●

●●

●

●●●

●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

● ●●

●

●●

●

●
●

●
●

●

●

●
● ●

●

●

●

●●●
●

●
●

●
●●

●

●

●

●● ●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●●
●

●●
●●
●●

●

●

●

●

●

●●●
●
●

●

●●

●
●

●●

●

●
●

●
●

●

●
●

●
●

●
●
●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
● ●

●

●

●●
●

●
●

●

●

●

● ●

●
●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●
●●●

●

●

●

●

●●
●●●●
●

●
●

●

●

●●●

●

●●
●

●
●

●

●●

●●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●●

●●

●●

●

●
●

● ●

●
●

●
●

● ●

●
●

●
●

●●●

●

●●

●

●

●●
●

●●
●

●
●

●
●

●●

●

●

●●

●

●

●●
●●

●●
●

●
●

●

●
●

●
●
●
●

●

●
●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●●
●

●

●●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●
●●●

●
●●

●
●

●
●●

●

●

●
●

●
●

●
●

●
●
●

●

●

●

●

●

●

● ●

●
●

●

●

●

●
● ●●

●
●

● ●●
●

●

●

●

●

●

●

●

● ●

●

●

●

●

●

●

●

●
●●●

●

●

●
●

●
●●
●●●
●

●●
●●

●

●
●
●

●
●

●

●

●

●

●●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●
●●

●

● ●
●

●●

●
●

●●
●

●

●

●●

●

●●●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●

●

●●
●●

●
●

●
●

●

●

●
●
●

●

●
●●

●●

●

●
●

●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●●

●
●●

●
●

●●●
●

●
●

● ●●●

●

●

●●

●

●

●

●
●●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●●●

●

●
●

●

●●

●
●

●●

●

●

●

●

●
●●●

●

●
●

●
●

●

●
●
●

●
●

●

●

●●●
●

●

●●●●

●●

●● ●●●

●

●

● ●
●

●

●

●
●

●

●

●
●●

●

●

●●

●

●
●

●

●

●●

●●

●
●

●

●

●
●

●●

●

●●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

● ●
●

● ●
●●

●
●

●
●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

● ●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●●
●

●●

●

●
●
●

●

●

●●
●

●

●

●
● ●

●

● ●

●
●

●●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●●

●

●
●●

● ●

●

●

● ●●●

●
●●

●
●●

●

●

●

●●

● ●
●

●●

●

●

●

●

●●●●

●
●

●
●●●

●●●
●

●●

●
●

●

●

●

●

●
●
●

●

●

●

●
●

●
●
●

●●●

●
●

●
●

●●

●

●

●
●

●●
●●●●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●
●●

●

●

●●●
●

●
●

●

●

●●

●

● ●

●●
●

● ●
●●

●

●

●

●
●

●●

●●● ●
●

●

●

●●

●

●

●

●
●

●●

●

●
●●

●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●
●

●

●

●
● ●
●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●●

●
●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

● ●

● ●

●

●
●

●
●

●

●●●●

●
●

●

●●
●

●

●●

●
●●
●
●
●

●

●
●

●
●

●●

●

●

●
●

●●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●
●●●●

●●

●

●

●

●

●

●● ●
●
●

●

●

●

●

●●●
●

●
●

●
●

●
●
●

●●●
●

●

●

●

● ●

●

●

●

●
●

●●
●

●●●
●

●

●
●●

●

●
●●●

●
●●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●●

●
●

●
●●●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●●
●

● ●

●

●

●●

●

●

●●
●

●
●

●

●

●

● ●
●

●
●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●●
●

●
●

●

●●
●

●

●
●

●

●
●
●
●

●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●●●
●

●

●
●

● ●

●

●

●
●

●

●

●
●●●

●●●●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●

●●
●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●
●

●
●

●●●●

●

●

●
●

●
●●

●

●
●

●
●

●
●●

●
●●

●●
●

●

●

●
●●

●
●

●● ●
●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●●
●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●
●

●

●●

●

●

●●

●

●
●●

●
●

● ●
●

●

●
●●

●
●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●
●

●

●
●

● ●
●●

●

●

●

●

●

●

●●● ●
●

●

●
●

●●●

●
●●
●●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●●

●
●

●
●●

●●
●●●

●

●
●

●

●
●●●

●●●

●

●

●● ●

●

●

●

●●●
●

●

●

●●

●
●
●●

●
●

●
●
●
●

●

●

●
●●

●
●

●

●●
●

●
●●●

●

●

●
●

●
●

● ●
●

●

●

● ●

●

●
●

●
●●

●
●

●
●

●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●●
●

●
●

●

●

●
●

●●

●
● ●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●
●●●

●
●

●

●

●

●

●

●●●
●

●

● ●●●
●
●

●●●

●●

●

●

●●●●
●

●
●

●●
●●

●
●

●

●

●
●
●
●

●
●

●

●●●
●

●

●●

●

●

●
●

●

●
●

●●

●

●
●●

●

●
●

●

●●
●

●
●

●
●

●
●
●
●●

●●
●

●
●

●

●

●

●●● ●
●

●

●
●

●
●

●

●
● ●

●
●

●

●

●
●●●
●

●●

●

●
● ●●

●

●●

●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●●

●

●
●

● ●

●
●

●
●
●

●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●●

●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

● ●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●● ●

●●

●
●●●

●

●

●
●

●

●●

●

●●●

●

●

●

●

●

●●●●

●

●

●
●

●

●●
●

●

●

●
●●

●

●
●

●●

●●

●

●

●
●

●
●

●●

●

●
●
●●

●

●●

●

●●●
●
●

●
●

●

●●

●
●●

●
●●
●

●

●●●

●
●

●

●
●

●

●
●
●●●
●

●●
●●●●

●●

●

●

● ●●●
●

●
●● ●

●
●

●●
●

●●
●
●

●

●
●
●●

●
● ●
●

●
●

●●
●

●

●●

● ●

●
●

●
●

●

●
●

●
●●●

●
●

●●

●●

●

●●

●

●

●

●

●
●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

● ●
●

●

●●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●
●

● ●

●●
● ● ●

●

●

●

●●
●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●●

●
●

●●

●
●

●
●
●

●
●

●●●●

●

●
●

●

●
●

●

●
●
●●
●●

●

●
●
●
●

●●

● ●

●

●

●●●

●
●

●

●
●
●

●

●

●

●

●●●

●
●

●
●●
● ●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●●●
●

●
●
●

●

●
●●
●

●

●
●

●●

●
●

●
●

●●

●

●

●

●●
●

●●
●●

●
●

● ●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

● ●
●

●●

●

●

●
●

●

●●
●

●
●

●

●

●

●
●●

●●

●

● ●
●●

●
●
●

●

●
●

●●

● ●

●

●

●

●

●

●●

●●
●

●

●●

●

●

●
●

●

●
● ●

●
●●●
●

●

●

●

●
●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●●

●●●●
●

●

●

● ●

●
●
●

●
●

●
●

●
●

●

●
●
●●
●

●
●

●

●●
●

●●

●

●
●

●●●
●

●

●

●

●

●●
● ●

●

●

●
●

●

● ●

●●●●

●
●

●
●●●

●

●

●●
●

●●●●●
●
●
●● ●

●
●

●●●

●
●

●●

●

●

●

●
●●●●

●
●
●

●●●●

●

●●
●●●

● ●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●
●

●● ●
●

● ●
●●

●

●●

●

●

●●
●●

●

●

●●
●●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●
●

●

●

●

●

●●

●

●

●●

●

●
●

●

●

●
●

●
●●

●
●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●●
●

●
●●●

●

●
●

●
●●●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●
●●●

●

●
●

●
●

●●
●

●

●●

●

● ●

●●●● ●

●
●

●

●
●

●

●
●●

●

●
●

●
●

●
●●

●
●●

●●

●
●

●
●

●
●
●

●

●

●

●●
●●
●

●
●

●
●●

●●
●

●
●

●●

●

●●
●

●
●

●

● ●
●

●

●
●

●

●
●●●

●

●

●
●●

●

●
●

●

●

●●●

●
●

●

●

●●

●

●

●●

●
●

●

●

●●
●

●

●

●

●
●

●
●●

●

●
●

●

●

●

●

●

● ●

●

●

●

●
●

●

●●●
●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●
●●

●
●

●

●●

●
●●

●●

●

●●●●●
●

●
●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●
●

●

●

●

●
●

●●
●

●
●

●
●

●

● ●

●
●

●●

●
●

●●

● ●

●●

●
●

●

●
●

●
●●●

●
●
●

●
●
●

●
●

●
●

●
●●●●
● ●
●●

●●
●

●

●●

●●
● ●●

●

●

●

●
●

●
●
●●●●●●●

●
●

●●
●

● ●

● ●●
●

●

●

●

● ●●

●●●
● ●●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●●
●

●

●

●

●
●

●

●●
●

●
●

●
●

●
●

●

●
●
●

● ●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●

● ●

●

●
● ●

●●●●

●
●●

●
●

●
●●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

● ●
●

●
●

●
●

●●

●
●

●
●●

●
●●

●

●

●

●
●

●
●

●
●●

●
●●●

●

●

●

●

●

●
●●
●

●

●
●

●
●●

●
●

●● ●
● ●
●

●●●
●●

●

● ●●
●●

●

●●● ●

●●

●●● ●
● ●●●

●
●●

●
●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

● ●
●
●●

●

●●●

●

● ●

●

●

●

●

●●●

●

● ●

●●

●

●

●

●

●
● ●

●

●
●

●● ●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●
●
●●

●●

●●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●●
●

●
●

●

●

●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●●
●

●
●

●●

●
●

● ●

●
●●●●●●●●

● ●
●

●

●
●●

●
●●●
●●

●
● ●

●●
●

●

●

●
●

●●●
●

●●

● ●
●●

●
●

●

●

●
●
●

●
●●

●●

●
● ●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
●

●
● ●

●

●

●

●●

● ●●
●

●

●

●
●

●
●●

●

● ● ●●
●

● ●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●●
●

●
●

●
●●

●
●

●●

●

●
●
●

●

●
●

●●

●

●
●

●●
●
●

●
●●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●● ●●

●
●●

●
●

●

●
●●●

●

●

●
●

●
●●

●
●●

●
●

●●
●

●●

●●●●
●

●

●●
●
●●

●●

●●

●
●●

●●

●

●

●

●●●
●

●●
●

●
● ●●
●

●

●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●●

●●●

●

●●

●

●●

●

●

●

● ●

●

●

●

●

●

●
●●

●
●●

●●

●
●

●

●
● ●

●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●●

●

●

●

●●
●

●
●

●

●

●●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●
●●●

●
●

●

●

●

●

●

●

● ●

●
●

●

●

●

●●

●

●
●●

●

●
●●

●
●●●●

●

●

●●
●
●

●●●

● ●●●●●
●●●

●

●

●
●●
●

●

●●
●

●

●

●

●

●

●
●
●

●
●

●

●
●

●
● ●

●●

●
●●

● ●
●●

●
●

●

●●

●●
●

●

●

●

●

●●●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

● ●

● ●
●

●

●

●●

●

●

●●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

●●●

●

●
●

●

●●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●●

●●

●

●

●
●
●

●
●●

●

●

●

●
●

●

●

●
●
●

●

●●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●●

● ●

●

●
●

●●
●●

●
●
●

●●

●
●

●●

●
●

●●●●
●

●
●

●

●●
●●●●
●

●
●●

●

●
●

●
●●

●

●
●

●

●

●
●
●●

●
●

●
●

●●

●
●

●
●

●

●
●

●

●●
●●

●
●
●

●
●●

●
●

●

● ●
●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●
●●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●
●

●●●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●●
●
●●
●

●
●

●

●

●

●●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●

●
●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

● ●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●
●

●●
●●
●●●
●

●●
●●

●

●

●

●
●

●
●●

●●

●●●
●

●

●

●● ●
●

●

●

●●

●

●●

●
●●
● ●

●
●●

●

●

●

●

●
●●

● ●●
●
●

● ●
●

●
●

●●
●

●

●

●

●●
●
●

●

●

●
●

●

●

●●
●●

● ●
●●

●

● ●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

● ●●●
●

●
●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●●
●

●

●

●
●

●

●
●

●●
●

●

●

●

●

●
●
●

●●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●●
●

●
●

●
●●

●

●

●●

●●

●

●●

●

●

●●

●

●●
●

●

●

●
●

●
●
●

●●
●
●

●
●

●

● ●
●

●
●

●
●

●
●

●
●

●●●
●

●
●

●

●●

●

●

●
●

●●●

●

●●
●

●
●

●●
● ●

●
●

●

●
●

●

●
●

●
●

●

●
●

● ●

●●

●

●

●●

●

●●●●

●

●●

●

●

●●●

●

●
●

●
●

● ●

●

●

●
●

●

●
●

●●

●

●

●

●●

●

●

● ●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●●
●

●
●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●
●●
●

●

●

●

●

●

●
●

● ●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

● ●●

●

●

●

●●

●

●

●

●●
●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●
●

● ●

●
●

●

●
●

●

●●

●●

●

●

●

●●
●

●●

●●

●

●

●

●

●

●● ●

●●

●●

●●

● ●
●

●

●

●
●

●
●●

●
●●

●

●●●●

●
●

●

●
●

●●

●
●

●
●●

●●

●
●

●●

●

●

●

●

● ●●

●
●●

●
●

●●

●

●●●●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●●

●

●●
●

●

●
●

●●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●●
●
●

●
●●

● ●

●

●
●●

●●
●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●●
●

●●

●

●
●

●

●●

●

●
●●

●

●

●
●

●●

●
●

●
●●

●

●
●

●

●●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●●●●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●
●

●●●

●●
●

●●
●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●●

●

●●
●
●

●

●

●

●●
●

●●●

●

●
●

●●●
●

●●

● ●●
● ●

●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●
●

●

●●

●

●
●●

●

●●

●
●

●

●
●

●

●
●

●
●

●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●●
●
●
●

● ●

●●

●
●

●

●

●

●●
●

●

●

●●●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●

●
●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

●● ●

●
●

●
● ● ●

●

●

●●
●

●

● ●

●
●

●

●

●

●

●
●●

●

●
●●●

● ●

●
●●●●●

●
●

●
●

●

●
●

●

●●●

● ●
●

●

● ●
●

●●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●
●
●

●●

●
●

●

●
● ●●

●

●
●

●
●

●

●●●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●●

●
●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
● ●
●●

●

●

●●●

●●
●

●

●

●●

●

●

●●

●
●

●

●
●

●
●●●

●●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●●

●
●

●

●

●

●
●

●
●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●●

●
●
●

● ●

●

●●●●
●
●

●
●●

●●

●
●
●● ●

●●
●●

●
●

●

●
●
●

●

●

●
●●

●
●

●●
●
●

●●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

● ●

●

●●

●
●
●

●●
●

●

●●

●

●●

●
●

●
●

●
●

●
●●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

● ●●

●
●

●
●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●●

●

●●

●

●

●

●
●
●
●●
●
●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●●

●

●●●
●

●

●
●

●
●●

●●
●

●
●●
●

●●
●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●

● ●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●●●

●
●

●
●

●

●
●
●

●

●● ●
●

●

●

●
●

●

● ●
●

●

●●●

●●

●
●

●●
●

●●
●
●●
●

●
●●
●

●●●
● ●

●
●

●
●

●●●

●●●●

●●●
●

●●

●●

●

●
●

●
●●

●●
●

●

●●

●
●

●

●● ●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
● ●

●

●
●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●
●

●●●
●

●
●

●

●●
●

●

●

●
●●

●
●

● ●
●

●

●
●●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●●

●
●

●

●●
●
●

●
●

●
●

●
●

●

●
●

●
●
●●● ●

● ●●
●

●

●
●

●●

●

●
●

●●
●
●

●
●
●

●

●●
●●
●●

●
●

●
●●

●

●

●
●

●●
●

●

●

●●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

● ●

●

●

●●●●

●

●

●●

●●●

●
●

●
●

●●
● ●

●

●

●

●

●

●●

●
●

●

●

●

●●
●
●
●

●
●●

●

●●●●

●
●

●
●

●
●

●

●●

●●
●

●

●

●
●

●
●●

●

●
●

●
● ●

●

●

●●
●

●

●
●●●

●●

● ●
●●

●

●●

●

●

●●

●

●
●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

● ●

●●●

●

●

●

●

●
● ●

●
●●●●

●

●

●
● ●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●●

●
●

●

●
●

●

●
●

●
●

●●

●

●●

●

●●

●
●

● ●

●●●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●
●●

●
●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●●
●

●

●●

●

●
●

●
●●

●

●

●

●

●

●
●●●●

●
●

●●

●

●●●●

●
●

●
●●●

●

●

●
●●

●
●●

●

●

●

●●●
●●

●

●
●●

●
●●

●

●

●
●
●

●
●

●

●

● ●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●
●

●

●

●
●
●

●
● ●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●
●●

● ●
●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●●

●

●●
●

●● ●

●
●

●

●

●
●

●●
● ●

●
●

●●●
●●● ●

●
●

●●

●

●●
●

●
●

● ●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●●●●
● ●●●

●
●
●● ●●

●●
●

●
●●

●
●

●

●
●
●●

●

●
●

●

●
●
●●●●

●●●●
●
●

●

●●
●

●●●
●

●
●

●●

●
●

●

●
●

●

● ●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●
●

●●●

●●
●

● ●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

● ●
●●

●
●

●
●

●●

●
●

●
●

●

●

●
●●

● ●
●
●
●
●

●

●

●●●
●

●
●

●

●

●●●●

●

●

●●

●●

●●
●

●

●
●●●

● ●

●

●
●

●

●
●

●
●

●
●

●●

●

●●●●●●
●

●
●●

●●
●

●

●
●

●
●

●

●

●●●●
● ●

●
●●

●
●●
●●
●●

●

●

● ●

●
●

●
●

●

●●
●

● ●
●●

●

●

●

●

●

●●

●
●●●

●

●●
●●●
●●

●●
●
●
●

●●

●●
●
●

●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●
● ●●

●
●

●

● ●

●
●

●

●●
●

●

●

●

●● ●

●
●

●

● ●

●

●

●

●
●●

●
●

●

●
●

●
●

●●

●

●

●
●

●●
●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●
●

● ●
●

●
●

● ●●

● ●

●●

●
●

●●

●
●

●
●

●●
●●

●
●

●
●

●
● ● ●

●

●●

●
●●

●●●

●

●

●

● ●●●●

●

●
●●

●
●●

●
●

●●●

●

●

●

●
●●

●●
●
●

●● ●

●

●
●

●

●●

●●

●●

●
●

●
●

●
●●

●●

●

●

●

●●
●●●●●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●●●
●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

● ●

●

●

●

●●

●
●

●
●

●
●●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●●●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●
●

●
●

●

●●●

● ●
●
●●

●

●
●●

●

● ●

●
●

●
●

●●
●●● ●

●

●

●

●

●●
●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●●●

●

●
●

●
●

●

●

●

●● ●●●
●

●

●

●
●

● ●
●

●
●

●
●

●●

●

●

●●

●●

●●

●

● ●

●

●
●●

●
●
●●
●

●●

●

●
●

●
●

●
●
●

●

●
●●●
●
●
●
●

●
●

●
●●

●
●

● ●●

●
●

●
●

●

●

●

●●

●

●
●

●
●●●

●

●●

●●
●

●

●

●●

●
●

● ●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●
●

●
●

●

●
●

●
●

●●●

●

●

●

●
●

● ●

●

●

●

●
●

●

●

●●

●

● ●
●

●
●

●●

●
●

● ●

●
●

● ●

●●

●●

●

●

●

●

●

●

●●●
●

●
●

●●●
●

●●●●
●●

●●

●

●

●
●●

●●●
●

●●

●
●● ●

●
●●

●●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●●

●
●

●

●●
●

●●

●

●●
●

●
●

●●

●

●●
●

●

●●●
●

●

●
●

●●

●
●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●
●●

●
● ●

●

●

●

●

●

●
●
●

●●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
● ●

●
●

●

●●●

●● ●

●●

●
● ●

●

●
●●

●
● ●

●

●

●
●

●

●
●●●●
●●

●
●

●

●

●

●

●●
●

● ●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●
●

●

● ●
●

●

●

●

●
●
●

●●●
●

●

●

●

●
●

●

●
●●

●

●

●

●

●
●

● ●●●●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●●
●

●
●
●
●●

●
●

●●●

●

●

●

●

●
●

●●

●
●

●
●

● ●

●●●●

●
●

●●
●

●●

●

●

●
●
●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●
●

●
●●

●●

●
●

●
●
●

●●

●

●

●●●

●

●

●

●

●
● ●●
●●

●

● ●
●

●●
●●

●

●
● ●
●

●●●●

●

●
●

●

●
●

●

●●
●

●●
●

●

●
●

●
●

●
●

●

●
●●

●

●
●●

●
●

●

●

●
●●

●
●●

●●

●

●

●
●

●●●●
●

●
●

●●

●●

●

●

●
●

●
●●

●

●

●

●

●

●●●
●●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●● ●
●

●
●

●

●

●

●

●

●
● ●

●

●

●

●
●

●
●

●●

●●
●

●●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

● ●

●●

●
●

●●●
●

●●● ●

●
●

●●

●
●

●

●

● ●
● ●

●
●

●●

●

●
●

●●

●

●

●
●

●
●

●

●
●
●

●

●
●

●●

●●
● ●●

●
●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●

●●●
●

●

●
●

●
●●

●

●

●
●

●

●
●●

●

●

●

●

●●
● ●

●
●

●
●

●

●
●

●

●●

●

●●

●●
●

●
●

●●●

●

●
●

●

●
●

●

●

●●

●●

●
●

●

● ●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●
●

●
●

●

●

●●

●

●

● ●

●●

●

●
● ● ●

●
●

●

●
●

●
● ●●

●

●

●●

●

●

●●
●

●

● ●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●
●●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●●
●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●●
●

●

●●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●●●●
●

●
●
●
●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●●●●

● ● ●

●

●●
●●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●

●●●
●

●

●

●

●●●●

●

●
●
●●●
●
●

●

●

●●
●

●
● ●

●

●

●●

●

●●
●

●

●
●

●●●

●●

●●
●

●
●

●
●

●
●

●
●

● ●

●
●

●

●

●

●

●

●
●●●

●●

●

●

●●
●

●

● ●
●

●

●

●
●

●●

●
● ●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●●

●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●
●

●●
●
●

●
● ●

●● ●

●

●

● ●
●

●
●●●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●
●●

●

●

●
●

●

●
●
●

●●●
●

●
●

●

●
●

●●

●

●

●
●

●

●

●●●●●

●

●
●
●

●
●●

●

●
●

●●

●
●

●

●

● ●●
●●

●

●

●

●● ●

●

●
●
●

●

●

●● ●
●

●
●●●
●●

●

●
●

●
●

●

●
●

●
●

●
●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●●

●

●

●

●●

●
●●

●
●●

●

●●●
●●

●

●

●

●●

●

●

●●●

●

●

●●

●
● ●

●

● ●
●

●

●

●
● ●

●
●

●

●

●●

●●●

●●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●
●

●●

●

●

●

●●

●
●

●

●
●
●

●

●

●

●●

●

●

●●

●

●●

●

●
●

●

●
●

●

●●●
●

●

● ●●
●
●

●

●

●

●
● ●

●

●
●

●
●

●

●
●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●

● ●
●
●

●

●●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●●

●

●●●

●

●

●●

●

●

●●●

●
●

●

●
●

● ●
●

●
●

●

●
●

●●

●

●
●

●

●●
●

●

●

●
●

●

●
●

●
● ●

●

●

●

●●

●●
●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

● ●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●●●

●

●●●

●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●●
●

●

●

●

●

●

●
●

●
●●

●

●

●
●

●

●

●●

●

●

●

●
●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●●
●

●
●
●

●
●

●
●

●

● ●
●●

● ●●
●

●

●● ●

●

●●●● ●

● ●

●

●

●

●
●●

●
●

●
●

●●

●

●
●●

●

●●
●

●
●

●

●
●
●

●

●

●

●
●●

●●

● ●

●
●

●
●●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

●●●

●
●

●●
●

●

●
●

●

●●

●

●

●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●●
●

●
●

●

●

●
●

●●

●
●

●●●
●●

●●
●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●●

●

●●
●

●
●

●
●

●
●

●●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

● ●

●
●

●
●

●●

●
●

● ●●●

●

●

●

●
●●

●

● ●

●●
●

●

●

●

●
●

●

●
●

●
●●

●

●

●

●

●

●

●●●●
●

●
●

●
●●

●
●

●
●
●●
●

●●●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●●●
●

●
●

● ●
●

●●

●

●

● ●
●

●

●
●

● ●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●●

●

●

●●

●

●

●

●

●●

●
●
●●

●

●

●
●

●

●
●

●

●●

●
●

●

●

●

●

●

●●

●
●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●
●

●
●●

●

●

●

●

●

●●●
●

●

●
●

●
●

●

●
●

●
●

●
●

●
●●

●

●

●●●
●●●

●

●
●●

●

●
●
●
●

●
●

● ●
●

●

●●
●
●●●

●

●

●
●●

●●

●
●●

●
●

●●
●

●●
●

●●

●

●

●
●

●
●

●●
●●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

● ●

●

●

●●●
●●

●
●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●
●

●●
●

●
●

●

●●●

● ●

●

●

●
●●

●●

●
●

●

●
●

●
●

●

●●

●
●

●●

●●●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●●

●

●●●

●●

● ●

●●
●

●●

●

●

●●

●●
●

●
●

●

●

●

●

●●●

●
● ●

●

●
●

●●
●●

●

●

●

●

●●

●
●

●●

●

●●

●

●●
●
●

● ●
●● ●●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●●
●●●

●

●●

●

●●●

●● ●
●●

●●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●
●

●●

●
●

●

●●

● ●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

● ●

●

●

●

●●
●●

●●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●
●●

●●
●

●

●

●

●

●●●

●
●

●
●●

●

●●

●

●

●

●

●
●
●

●

●●

●●

●
●

●

●

●

●●

●

●

●
●
●
●
●●

●

●

●
●

●

●

●
●●

●

●

●
●

●
●

●
●●●

●

●
●

●

●

●●

●

●

●

●●
●

●

●

●
●

●

●
●

●●

●●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●●
●

●
●

●

●

●●
●

●
●●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●●●●

●

●●

●●●●
●●●

●●
●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●●

●●●●

●

●

●

●

●

●

●

●●
●
●●

●●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

●●

●

●

●

●
●●●

●
●

●
●

●●

●

●

●
●

●

●
●

●

●●

●

●●●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●●●

● ●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●●

● ●
●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

● ●

●

●
●

● ●

●

●

●

●●

●

● ●
●

● ●
●●

●●
●

●●
●
●

●

●
●

●
●

● ●

●

● ●
●

●

●
●●

●
●

●
●●

●
●

●●
●

●● ●

●

●

●

●

●●●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●
● ●

●

●

●

●●
●●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●
●

●
●
●●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●●
●

●
●

●●●

●
●

●●

●
●

●

●

●
●

●

●

●
●

●● ●
●●

●

●
●

●

●
● ●

●
●●

●

●

●

●
●●●

●
●

●

●

●
●
●

●●
●

●
●

● ●●
●

●

●
●

● ●
●

● ●

● ●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●●
●

●

●

●
●

●

●

●
●
●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●
●

●

● ●
●

●
●●●

●
●
● ●●

●
●

●
●●

●

●
●

●

●

●

●●
●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●●
●

●●
●

●

●

●

●●
●

●
●
●

●●
●

●

●●

●

●

●

●
●

●
●● ●
●

●

●
●

●
●

●

●●
●

●
●

●

●

●

●●

●
●

●

●

●

●

●●
●●●

●

●
●

●●
●

●
● ●

●●

●●

●

●

●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●●

●
●

●●
●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●●

●

●●
●

●

●
●

●

●
●

●
●

●

●
●●

●

●●

●
●●

●
●●

●
●

●

●
●

●
●●

●
●

●
●

●●
●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●●●

●●

●

●

●●

●

●

●

●

●
●●●●

●

●

●

●
●●

●

●●

●●●

●
●

●

●

●
●

●

●
●●

●●
●
●

●

●
●
●●

●●●●

●
●

●●
●
●

●
● ●

●●

●

●●
●

●●

●
●

●

●●

●●
●

●

●●

●

●

●

●
●
●
●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●●●●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

● ●
●

●

●

● ●

●

●
●

●●●●
●

●●

●
●

●●

●

●

●

●
●

●●

●
●

●

●

●●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●●
●

●

●

●
● ●

●●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●●

●

●
●

●
●
●

●

●
●●

●

●●

●
●
●
●●●●

●●
●●

●●
●

●●●
●● ●●

●
●
●

●
●

●
●

●

●●

●
●

●

●●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●●

●●

●

●

●

●

● ●

●

●
●●

●●

●
●

●●
● ●

●
●

●

●

●●
●●●

●
●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●
●●●

●
●

●

●
●
●

●

●

●

●

●●

●●●
●

●

●

●

●
●●

●
●

●
●

●
●

●●

●
●
●

●
●●

●

●
●

●
●

●
● ●

●
●

●●

●●
●

●

●

●●
●

●

●

●

●

●

●

●

●●●

●
●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●
●

●
●
●

●
●●

●

●
●

●
●●

●●
●●● ●

●●●

●

●●

●

●

●●●
●

●
●

●

●
●

●

●
●

●●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●
●
●
●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●
●

●●

●
●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●●

●

● ●
●

●
●

●

●

●●

●
●

●●

●
●●

●
●

●
●

●

●

●●

●
●

●

●

●

●
●●

●
●

●●
●

●
●

●
●

●
●●

●

●

●●

●●

● ●
●

●●

●

●

●●●

●●

●

●

●

●

●

●
●
●

●
●

● ●

●

●

●
●●●

●

●

●
●

●
●

●●●●
●

●●

●
●

●

●●
●
●●

●

●
●●●

●

●

●

●●
●●

●

●

●●●●

●

●
●

●
●●

●
●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●
●●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

● ●

●

●

●
● ●●

●
●

● ●

●

●●

●

●

●

●

●
●●

●

●●
●

●
●

●
●

●●●
●●●●

●

● ●
●

●
●●

●●
●

●
●

●

●
●●●●

●●● ●●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●●●

● ●●
●

●

●
●

●

● ●

●

●
●

●

●

●

●
●●
●

●
●

●
●

●
●●

●
●

●

●

●●
●

●

●

●
●
●●

●
●
●

●

●

●●●

●
●

●●●●●

●

●

●

●●●●●

●

●
●

●
●

●

●●●●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●●

●●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
●
●

●

●

●

●
●●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●
● ●●●

●

●

●
●

●●
●

●
●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●
●●●●

●●

●

●

● ●
●

●●
●

●

●●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
● ●

●
●

●

●●

●
●

●●
●● ●●

●
●

●

●
●

●

●
● ●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●

●

●
●

●

●
●●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●
●

●
●

●

●●●●●
●

●
●
●

●

●
●

●●

●●

●
●● ●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●
●

●
●

●

●

●●
●

●
●

●

●
●
●
●

●●●

●

●
●
●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●
●

●

●●

●
●

●
●

●
●

●

●●●●
●

● ●

●

●
●●

●
●

●●

●
●

●●

●●
●●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●
●

●

●

●●
●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●●●

●

●

●●

●● ●

●

●●

●
●●●

●
●●

●
●
●●●

● ●

●●

●●●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●
●

●

●
●●

●
● ●

●
●

●
●

●

●●

●

●

● ●
●

●
●

●

● ●
●

●

●

●●

●

●

●

●●

●

●●

●

●

●

●

●

●●

●

●●

●

●

●

●●

●
●

●
●

●
●

●

●
●

● ●
●

● ●

●

●

●●
●

●
●● ●

●●

●●

●

●

●●
●

●
●

●●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

● ●

●●

●

●

●
●
●

●

● ●
●

● ●

●

●

●
●

●

●
●

●

●●
●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●●

●●

●

●●

●

●● ●

●

●
●

●
●●●

●

●

●●

●●

●

●

● ● ● ●
●
● ●

●
●

●

●
●

●

●

●

●●
●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●
●

●●

●
●●

●
●

●

● ●
●
●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●
●

●
●●

●

●

●

●
●

●●

●
●●

●
●

●

●

●●

●

● ●

●

●●
●

●

●
●

●

●●

●●

●
●●

●●
●

●●

●
●

●●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

●●
●

●

●
●

●●

●
●
●

●

●

●

●

●

●

●

● ●

●

●●

●

●●

●
●
●

●

●

●

●
●

●

●
●

●●

●
●

●
●
●

●
●
●

●

●

●
● ●

●

●
●

●

●

●●

●

●●

●
●

●●

●
●

●●

●
●●

●

●
●

●

●
●

●
●●
●

●●

●
●

●

●

●●

●●

●
●

●
●
●

●
●

● ●

●
●

●

●●

●
●

●
●

●
●●

●
●●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●
●

●

●
●

●
●

●
●

●
●

● ●

●●●
●

●●●
●

●●

● ●

●●●●

● ●

●
●
● ● ●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●
●
●
●

●

●

●●

●

●
●

●

●●●
●●

●

●●

● ●

●
●

●
●

●

●●

●

●

●

●●
●

●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●
●

●

● ●
●

●

●

●
●●●

●

●

●

●

●●●●
●

●

●
●

●

●

●●
●

●

●●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
●●●●●●

● ●●

●
●
●

●

●

●● ●
●

●

●

●

●

●

●

●●

● ●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●●
●●

●●
●

●●

●●

●

●●
● ●●●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●●
● ●●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●●●
●

●

●

●
●

●
●

●

●●

●
●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●●

●

●
●

●●
●

●

●

●●

●

●● ●

●

●

●

●

●
●

●
●●

●
●

●
●

●

●●

●●

●

●
●

●●
●

●

●
●

●

●
●

●

●●
●

●

●

●●

●
●●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

● ●●
●

●●

●●

●●
●
●

●

●

●●●

●

●
●●

●
●

●●

●●

●

●

●
●

●●

●

●●
●

●

●●
●

●

●
●

●

●
●

● ●

●

●
●●●● ●

●●●●●
●

●

●

●

●

●
●

●●

●●●●

●

●

●

●
●

●●●
●

●

●
●

●●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●
●● ●●

●

●

●

●
●● ●

●
●

●

●
●●

●
●
●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

●●

●

●
●●
●

●

●

●

●
●

●
●●●

●
●

●

●

●●

●

●●
●●●●●●●

●

●

●

●
●
●

●●

●

●

●●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●●

●

●

●

● ●

●

●

●●●
●

●
●

●
●

●
● ●

●

●
●

●●

●
●

●

●
●●

●
●●

●

●

● ●

●●

●
●●●

●
●

●

●

●

●●
●●●●

●

●

●

●
● ●

●

●

●
●

●
●
●

●

●

●

●

●

●

● ●

●
●

●

●

●

●

●●

●●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●●

●
●

●●●
●

●
●
●
●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●●
●

●●●

●
●
●

●
●●●

●
●●
●●

●

●

●
●●
●●●

●●
●●

●
●

●

●

●●

●

●

● ●●

●
●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

● ●

●

●

●

●●
●●●

●●●

●●●
●

●
●

●

●
●

●
●

●
●

●● ●
●

●●
●

●●●●
●

●●
●

●●

●

●

●

●

●●
●●●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●●
●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●● ●

●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●
●

●

●

●

●
●●

●
●

●

●

●
●

●●

●

●
●

●
●

●
●
●

●
●
●

●

●
●●
●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●

● ●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●●

●

●

●●
●

●
●●

●
●
●

●

●

●

●

●
●

● ●●
●

●●●
●

●
●

●●
●
●

●●●

●

●
●

●

●●●●

●

●

●

●

●

●

●
●●●●

●

● ●●

●●
●●●

●●

●●

●

●

●

●

●

●●

●
●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●
●

●●

●

●

●●

●

●●

●
●
●●

● ●

●

●

●

●

●

●

●●
●
●●

●

●
●●●

●

●●

●

●
●

●●●
●

●●
●●

●

●
●

●
●
●●●

●●

●

●

●

●

● ●

●

●

●

●

●
● ●

●

●
●

●

●

● ●●
●

●
●

●

●
●

●●
●

●
●

●
●●

● ●
●

●●

●
●

●

●●

●
●

●
●

●

●
●

●
●

●●

●

●

●

●
●

●

●
●●

●●
●

●

●●
●

●

●

●

●

●

●●●

●

●

●

●

●●
●●●●●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●● ● ●

●

●
●

●

●

●

●
●●

●
●●

●

●

●
●

●

● ●
●

●
●

●●

●
●

●
●

●
●

●

●●
●
●

●●
●

●

●●●●
●●

●
●●

●

●

●

●
●
●

●●
●

●

●
● ●

●
●

● ●

●

●
●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●
● ●

● ●
●

●

●●
●

●
●

●
●●●●

●
●●

●

●

●●

●

●

●
●●

●

●
●

●●
●●

●
●

●
●

●
●
●

●
●●

● ●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●
●●

●

●
●

●

●

●
●●

●
●

●
●

●

●
●
●●

●●
●

● ●●
●

●

●
●

●

●

●

●

●●
●

●

●
● ●

●

●

●

●

●

●

●

●●●●●

●

●
●

●●
●

●

●●
●
● ●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●
●
●●

● ●

●

●
●
●

●

●

●●

●

●
●
●

●

●
●

●

●
●

●

● ●

●

●

●●

●
●

●

●●
●

●

●

●

●
● ●

●●
●

●

●

●

●

●
●

●

● ●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●
●●

●

●
●

● ●
●●●

●
● ●

● ●

●●
●

●
●

●●

●

●

●

●

●●

●
●●

●

●

●
●

●
●●
●

●
●

●
●
● ●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●●

●

●
●
●

●

●●

●
●

●

●

●

●●●
●
●

●●

●
●

●

●

●

●

● ●●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●
●●

●●
●

●

●

●
●

●
●●

●
●●

●

●

●

●

●

●

●

●●

● ●

●

●

●●
●

●

●
●

●●

●●

●

●

●

●
●

●●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
● ●

●

●
●

●●
●

●

●

●

●
●

●

●

●●

●

●
●

●

● ●
●

● ●
●●

●
●

●

●

●

●

●
●

● ● ●
●

●

●

●

●●●●●

●

●
●

●
●

●●●

●

●●●
●●

●●

●●
●

●
●

●

●●
●

●

●
●●●

●
●

●
●

● ●

●

●

●

●
●●

●●●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●
● ●

●
●

●
●

●
●

●

●

●●●
●●
●

●

●
●
●

●

●●● ●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●
●

●
●●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●
●●

●

●

●
●

●●●

●

●
●

●

●

●● ●
●
●

●
● ●

●●

●
● ●

●●

●
●

●
●

●

●

●●

●

●●
●●●

●

●

●

●

●●●●
●

●

●

●

● ●

●

●
●

●

●

●
●●

●
●

●●

●
●

●
●
●

●

●
●

●
●

●●

●

●●

●
●
●

●
●

●
●●●

●
●

●

●

●

●
●
●

●
●

●
●●

●

●

●

●
● ●

●

●

●

●

●●

●
●

●
●

●
●

●●

●●●

●

●●

●

●

●
●

●●

●●●
●

●

●
●

●

●

●● ●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

● ●

●
●

●●

●

●
●

●

●

●●

●

●

●
●●

●

●
●

●
●●

●

●

●
●●

●
● ●●●

●●●●
●●

● ●

●
●●

●●

●
●

●

●

●

●

●
●●●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●●

●●

●●●

●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

● ●●
●●●

●

●

●

●

●
●●

●
●

●●

●

●

●

●

●

● ●

●
●

●
●

●

●

●
●
●●●●

●

●

●

● ●

●
●

●

●
●

●●●
●

●●
●
●

●

●

● ●

●

●●
●

●

●

●
●

●●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●●●
●

●
●

●

●

●
●

●
●

●
●●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●●
●

●

●

● ●

●

●

●
●

●
●

●●

●

●

●

●
● ●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●
●●●

● ●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●●●

●
●●

●●

●

●
●●
●●
●

●

●
●
●

●

●
●●

●

●

●
●●

●●

●●

●
●

●
●●
●

●●
●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●●●

●

●

● ●

●
●

●

●●
●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●●
●

● ●

●
●

●
●●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●●

●
●● ●

●

●
●

●

●
●

●

●●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●●●

●

●●

●●

● ●

●
●

●

●
●

●

● ●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●●

●●

●
●

●
●

●

●

●●
●●●

●

●●

●●

●
●
●
●●

●

●●
● ●

●

●
●

●

●
●

●

●●
●

●●
●

●●

●●

●

●

●

●
●

●

●
●●●

●
●

●
●

●

●●
●●

●
●

●
●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

● ●
●
●

●

●●●

●
●

●
●

●

●●

●

●●
●

●●
●●

●

●

●
●
●●

● ●

●

●
●

● ●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●
●

● ●●

●

●

●●

●

●

●

●
●● ●
●●

●●

●

●

●
●●

●●●●

● ●

●

●

●

●
●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●
●

●●

●

●
●

●
●
●

●●

●●

●● ●
●

●

●●●
●●

● ●

●

●
●
●

●

●
●

●●

● ●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●●●●

●

●●
●

●

●

●

●

●

●
●

●
●●●

●●

●
●

●
●●●

●

●
●●●

●
●

● ●

●

●
●
● ●

●

●
●●

●

● ●

●
●

●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●
●

●
●●

●
●

●

●

●

●
●

●
●●

●●
●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●●

●●●

●●

●

●

●

●

●
●
●

●
●

●●●

●
●

●●

●
●●

●
●

●●

●●●
●

●●

●

●

●

●
●
●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●
●
●

●

●
●

●

●

●
●

●●

●●
●●● ●●●

●

●

●

●
●
●

●

●

●

●

●
●

●

●●
●

●●

●
●

●

●
● ●

●

●

●

●

●
●

●

●●●

●

●
●

●
●●

●
●
●

●

●●●
●

●
●

●

●

●
●

● ●
●

●●●

●

●
●

●
●

●
●

●

●●

●

● ●

●
●

●

●

●

● ●●
●●

●

●
●

●

●●

●●●●
● ●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●
●●

●

●

●
●

●●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●●
●●●
●

●
●

●●●●

●●

●●

●●

●

●●
●

●
●

● ●

●

●● ●
●

●

●

●

●

● ●●
●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●●

●

●●

●

●

●

●
●●

●

●
●

●

●

●

●●

●

●

●
●●

●

●
●

●●

●

●

●
● ●

●
●●

●

●
●

●
●

●● ●●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●●
●

●

●●
●
●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●
●

●

●

●●

●
●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●●

● ●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●
●
●

●

●

●

●●

●
● ●

●
●

●

●●
●

●●

●

●

●
●

●

●●●

●

●●

●●
●●

●

●
●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●●●

●
●

●

●

●
●●

●
● ●

●●

●
●

● ●

●
●

●●

●

●

● ●
●

●

●●

●

●

●
●

●

●

●●
●

●

●
●
●
●

●
●

●

●

●

●
●

●●●

●●●

●

●●
●

●●
●

●

●

● ●

●
●

●

●

●

●
●

●●

●●●

●

●

●

●
● ●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●●

●●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●●

●
●

●

●
●

●

● ●

●
●

●●

●
●

●
● ●

●

●

●

●

●

●

●
●
●●

●

●
●

●
●●

●

●

●●
●

●

●

●●

●
●

●

● ●
●

●

●
●●

●

●●
●

●

●

●

●●

● ●

●

●
●

●●

●

●

●●

●

●
●

●
●●
●

●

●

●●

●
●
●

●

●●

●

●●
●

●
●

●

●
●

● ●

●●
●

●

●
●●

●

●

●
●

●

●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

● ●

●●
●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

● ●

●

●

●

●

●
●

●●
●
●

●

●

●
●●

●
●

●

●

●
●●

●

● ●

●

●

●●

●●

●
●

●
●

●
●

●●
●

●
●
●●

●

●●
●●
●

●
●●
●●

●●

●

●

●
●

●

●

●●

●
●
●
●●

●
●

●

●

●●

●
●

● ●

●
●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●

●
●

●●

●
●

●

●

●●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●●

●●●●

●
●

●

●

●
●

●

●●
●

●

●

●

●
●●

● ●

●●●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●●●

●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

●

● ●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●●
●

●
●

●

●
●

●
●●●

●
●

●
●

●

●
●

●
●

●

●●
●
●●
●

●
●

●●●

●

●

●
●

●

●

●●●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●

●

●●

●
●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●●

●

●●●
●

●

●●

●● ●

●

●
●

●
●

●

●

●
●●

●

●
●

●
●●

● ●

●●

●
●●

● ●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●

●

●●●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●●

●
●

●
●

●●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●●

●

●

●

●

●●

●

●●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●●
●
●●

●

●●●

●

●●

●
●

●
●●●

●
●●●

●

●●
●

●

●

● ●●

●●●
● ●

●
●

●●
●
●

●
●●

●
●●

●

●●
●

●

●

●

● ●

●
●

●

●
●

●●
●

●

●●

●

●

●

●

●

●
● ●

●●

●●

●

●

●
●●
●

●

●●
●

●
●

●
●

●●
●

●

● ●
●●

●

●

● ●●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

● ●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●●●

●

●●

●

●

●

●
●

●

●

●●
●●

●

●
●

●

●
●

●

●

●●

●●

●

●●

●
●

●●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●
●
●●●

●
●

●
●●

●
●

●
●

●
●

●

●

●●
●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

● ●
●

●
●

●●●
●

●

●

● ●●●

●
●

●●
●●●

●
●

●

●

●
●

●●●
●
●●
●
●●●

●

●●

● ●

●
●

●●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●●●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●
●●

●

●

●
●●●

●
●●

●

●

●

●
●

●
●

●
●●●

●

●
●

●

●

● ●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●
●

●
●●

●

●

●

●

●
●●

●
●●

●

●●

● ●

●

●
●

●●●
●●

●
●

●

●
●

●
●●

●

●

●

●

●

● ●
●

●

●●●

●

●

●

●
●

●
●●

●
●

● ●

●
●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●●

●●

●

●●●●
●●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●
●●

●●

●●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●
●
●

●

●
●
●●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●
●

●

●
●

●
●

●
●

●

●
●

●

●
●●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●
●

●
●

●
●

●
●

●
●

● ●
●●

●
●●●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●
● ●

●

●

●

●●

●●

●

●

●
●

●●●

●●
●

●
●

●
●●

●

●

●
●

●

●
●

●
●●
●

●

●●
●
●●●

●
●●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●●
●

●
●

●●

●
●

●
●

●
●●●●●

●

●●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●●
●

●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●

● ●

●

●●●●
●

●●
●

●
●

●

●

●●

●

●

●
●

●
●
●● ●

●
●

●

●
●

●
●●

●●

●
●●
●

●

●
●

●

●
●

●●
●

●●

●
●

●
●●●●

●
● ●

●●
●

●
●●

●
●

●
●

●
●

●
●●

●
●

●
●●

●
●●

●●●●
●

●
●

●

●

●

●

●●

● ●

● ●
●

●

●

●

●

●

●

●●●
●

●

●●

●
●●

●

●
●●●

●
●●

●
●

●●
●●

●
●

●

●

●
●●

●

●
●

●
● ●

●

●

●
●

●●

●

●
●

●

● ●

●

●

●

●
●

●
●

●
●

●●

●

●

●●
●

●●
●

●

●
● ●

●
●●

●

●

●

●

●
●

●●● ●
●

●
●●

●

●
● ●

●

●

●
●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●●●

● ●
●

●
●●

●●
●

●
●●●

●

●

● ●

●●
●

●●

●
●●●●

●
●
●●●●

●

●

●●●
●

●
●

●
●

●
●

●●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●●
●

●●
● ●●
●

●●●
●●●

● ●

●

●●
●

●
●

●

●● ●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

● ●

●

●

●●

●●

●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●●
●●

●

●
●●●

●●
●
●

●
●

●●●●

● ● ●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●
●
●●

●

●

●
●
●

●
●

●●

●
●

●●

●

●●

●
●

●
●

●

●

●

●●
●

●●

●●
●●

●
●●

●
●

●
●

●
●
●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●●
●

●
●

●

●

●

●●

●●
●●

●●
● ●

●
●●●

●

●
●

●

●

● ●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●
●

●

●●

●

●
●●

●

●●

●

●●
●

● ●●

●

●

●

●●

●

●

●●
●

●

●
●●

●●
●●

●
● ●●●

●
●

●●

● ●●

● ●
●●

●●●●

●

●

●
●

●
●

●
●

●
●

●
● ●●

●
●

●

●●
●

●●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●●●

●
●

●
●

●

●

●●●
●

●●

●
●●

●

●

●●
●●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●
●
●

●

●●

●
●

●

●
●
●

●
●
●●
●●

●
●●
●●

●

●

●

●
●

●

●

●
●●●

●●

●

●●●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
● ●●

●

●●
●

●

●
●●●

●

●

●●

●●
●●

●●

●●

●
●●

●
●

●

●

●●

●
●

●
●

●

●

●
●

● ●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

● ●

●

●
●●●●

●
●
●

●
●

●

●●●
●

●

●
●●● ●

●

●

●

●
●●

● ●

●

●

●

●

●●
●

●

●

●●

●
●

●

●●●

●
●

●

●●●

●
●

●●
●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
● ●

●

●● ●
●
●

●
●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●●

●
●

●

●

●● ●●
●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●
●

●
●

●
●●

● ●

●
●

●
●
●

●

●

●
●

●
●

●●
●
●

●

●

●
●

●●
●

●

●

●
●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●
● ●

● ●

●

●
●

●●

●
●

●
●●

●

●

●●
●

●

●
●

●

●
●

●●●●●

●

●

●

●●

●

●

●

●●
●●

●

●

●

●

●●●●●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
●
●

●
●●

●
●●

●
●

●●

●

●

●●

●

●

●
● ●●

●
●

●
●

●

●

● ●
●

●

●

●

●

●
● ●●

●●

●●

●

●
●

●
●●

●
●

●

●

●

●●●●
●

●

●
●

●
●

●

●●

● ●
●

●
●

●

●

●
●

●

●●

●
●

●

●

●

●●

●
●

●●

●

●

●

●●●●

●

●

●

●●

●
●

●

● ●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●
●
●●●

●

●

●

●

●

●●
●●●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●●●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●●●
●●

●
●
●●●●●

●

●●

●

●

●
●

●

●
●●

●
●

●
●

●
●

●

●

●
●●

●

●
●

●
●

● ●

●
●●

●
●●

●

●

●
●
●

●

●
●●

●
●

●●●●●

●
●

●

●
●

●
●

●● ●

●
●
●

●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

● ●

●●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●●
●●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

● ●

●
●

●

●

●●●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●●

●●

●

●

●●
●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●
●
●

●
●●●

●●●
●●●●
●

●
●●●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●●
●●

●

●

●●

●●

●

●
●

●
●

●
●●
●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●
●
●

●●
●●

●

●

●

● ●
●●

●
●

●

●
●
●
●

●●

●
●

●
●
●
●●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●●
●

●

●

●

●●
●

●

●

●●●●

●
● ●

●

●

●

●
●

●
●●

●●●●●

●
●

●●
●●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●

● ●●●

●

●●

●
●

●

●

●
● ●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●●

●
●●

●

●

●

●
●

● ●
●
●●●
●

●
●

●
●

●
●●●

●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●

●

●●

●

●

● ●

●

●
●●

●●●

●

●●
●●●

●

●

●
●

●

●

●●
●

●

●
●

●

●●●
●

●
● ●

●

●

●

●●●
●

●●●●●●

●

●●●
●●

●
●

●

●

●●

●●

●

●●

● ●
●●

●●

●
●

●

●

●

●●
●

●
● ●

●●

●

●

●
●

●

●

●
●
●

●

●
●

●●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

● ● ●

●

●
●

●
●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●●

●

●●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●●

● ●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●●●●

●

● ●

●
●

●

●

●

●

●

● ●●
●
●

●

●
● ●●●

●
●

●
●

●

●
●

●
●

●
●

●

●●●● ●
●

● ●

●

●
●

●

●
●

●●

●

●
●

●
●

●
●

●

●

●
● ●

●

●

●

●

●●

●
●

●

●●●
●●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●
●
●●

●
●
●●

●

●
●

●

●
●

●

●●

●
●

●

●
● ●

●●

●

●

●

●

●●●●

●

●

●

●

●●●

●
●
●

●

●

●
●

●

●
●●●

●

●
●

●

●
●
●

●

●

●

●●
●

●
●●

●●
●

● ●
●●

●●
●

●●

●
●

●●
●

●

●

●

●
●

●●
● ●

●
●●●

●

●
●

●

●●

●
●
●●

●●

●● ●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●●●

●
●

●
●
●●

●

●

●

●

●

●

●●
●●

●
●
●
●

●●
●

●
●

●

●

●●
●

●

●
●

● ●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●●●●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●●●
● ●●●

●●●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●●

●●

●
●

●●
●

●●●

● ●

●●

●
●

●●

●

●
●

●

●●
●
●●●
●●●

●

●

●●

●●

●

●
●

●

●●●●●

●

●
●●

●

●

●●

●

●
●●

●●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●●●●

● ●
●

●
●●

●
●

●●

●●

●
●

● ●
●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●●
●

● ●●●

●

●

●

●●
●

●

●●

●

●●

● ●
●●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
●●
●

●

●●

●

● ●●

● ●
●
●
●●

●

●

●
●●

● ●

●●●●
●●

●
●

●
●

●●●●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●●● ●
●

●●
●●
●●●●●

●
●

●
●●
●●●

●

●●

●

●
● ●●

●●●
●

●

●

●

●●

● ●
●

●

●

●

●

●
●

●

●
●●

●
●

●

●

●
●

●
●●

●● ●
●●
●

●
●●

●
●●

● ●
●

●
●

●

●●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●●

●●

●

●●
●●

●
●
●

●

●

●

●

●● ●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

● ●
●●●●●

●●●● ●

●

●●

●

●
●
●●

●

●

●

●

●

●

●
●
●●●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●●●

●●

● ●
●

●
●●

●

●

●

●
●

●

●●
● ●●

●
●

●●
● ●
●

●

●

●

●●

●

●

●

●●●

●

●
●●●●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●
●●

●

●
●

●

●

●

●
●● ●

●
●●●

●

●●
●●●

●●
●

●

●●
●
●

●

●
●

●

●
●

●

● ●

●
●

●

●

●
●
●

●

●

●
●

●

●
●●

●
●● ●

●

●●
●

●

● ●
●
●

●●●● ●
●●

●

●
●● ●

●
●
●

●
●

●

●

●

●●
●

●●

●

●

●

●
●

●

●

● ●●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●●

●
●

●

●

●

●
●● ●

●
●
●●●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●
●●●●

●

●

●

●

●
●
●

●●
●

●

●

●

●

●

●
●
●

●

●● ●

● ●

● ●●
●

●

●●●●

● ●
●
●

●

●●
●

●

●●

●

●
●

●

●●
●

●

●
●
●

●●

●

●

●
●

●
●

●

●

● ●
●

●

●
●

●

●●

●●

●
●

●

●

●●

●
●

●

●

●

●

●●● ● ●
●●●●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●●●
●

●

●
●

●

●

●●

●

●

●●●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●
●

● ●

●

●
●

●

●
●

●

●●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●●
●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●●

●●●
●● ●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●

● ●

●

●
●

●

●

●

●

●●● ●
●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●●

●

●

●●

●●

●

●●

●

●
●
●

●
●

●

●●

●
●

●●
●

●

●

●

●

●●
●●●

●

●
●

●●
●

●
●●

●

●

●

●

●●

●
●

●

●
●●

●

●
● ●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●
●●
●

●
●
●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●●
● ●

●●●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●
●●

●
●

●

●

●
●

●

●●

●

●●

●
●

●

●

●
●●

●
●

●

●

● ●
●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

● ● ●●

●
●

●

●

●
●

●● ●

●●

●●
●

●●
●

●

●

●

●●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●●

●
●●

●
●●

●
●

●
●

●

●

●●●
●●

●●

●

●

●●

●
●

●
●

●●

●

●
●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●●
●

●
●

●

●●

●

● ●
●

●●

●
● ●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●●
●●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●
●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●●

●

●
●

●
●

●

●●
●

●
●

●●
●●
●●

●
●
● ●

●

●

●

●

●

●
●
●

●
●

●
●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●●

●

●

●

●

●●

●
●

●

●●

●●

●
●

●

●

● ●
●

●

●
●

●●

●
●

●
●

●●

●●●●●

●
●

●

●

●

●●●

●

●

●

●●
●

●

●
●●

●

●
●

● ●

●

●

●
●

●●●
● ●

●●
●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●
● ●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●
●

●●

●
●●

●●

●●●
●

●

●●

●
●●

●
● ●

●
●

●

●
●

●●
●
●

●

●

●
●●

●

●
●

●

●

●

●

●

● ●
●

●

●
●

●

●●●
●

●●
●

●
●

●

●●●
●

●
●

●
●

●
●

●●●

●
●

●
●

●
●
●●●
●

●
● ●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●
●
●

●

●●
●

●

●

●
●
●●
●

●●

●

●●

●●

● ●

●

●

●

●●
●

●
●●

●

●

●●

●●
●

●

●

●

●

●
●●

●
●

●
●

●●●

●

●

●

●

●●●●●●

●
●

●

●
●

●

●●
●

●
●

●
●

●
●●

● ●●
●
●●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

● ●●
●●

●
●

●

●●●●

●
● ●

●

●

●● ● ●
●

●

●
●
●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●
●
●

●
● ●

●

●

●
●

●
●

●
●

●●
●

●

●
●

●●

●●
●

●
●●

●●●●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●●●

●

●
●●●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

●●

●
●●

●

●

●

●
●

●

●●●
● ●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●
●
●●●

●●
●

●

●

●
●

●●
●

●
●●

●
●

●●●

●●●

●

●

●●

●

●

● ●

●
●

●

●●

●
●

●

●

●
●
●

●

●
●

●

●

●●

●

●●

●

●

●

●

●
●

●●

●●
●

●
●

●

●

●

●
●●

● ●●
●●

●●

●●
●●

●

●

●

●

●

●

●●
● ●

●●

●
●

●●
●

●●
●●

●●
●
●

●●

●
●●●●

●
●
●●● ●

●
●

●

●●
●
●●●

●●

●●

●
●
●

●

●
●●

●
●

●●
●

●

● ●

●

●

●

●

●

●●●●

●

●
●

●

●

●

●●

●

●
●●

●●

●●
●●●●
●

●

●

●

●

●

●●●

●

●

●●●●
●

●

●

●
●

●
●

●
●

●

●

●●

●

●●

●
●

●
●●●
●

●

●

●●

●●●

●

●
●

●● ● ●

●●
●●

●

●●●●
●

●
●
●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●●● ●

●
●

●●
● ●

●●●●
●

●●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●●●
●●●

●●
●●
●
●
●

●

●
●

●

●

●
●

●●

●●●
●● ●

●
●
●●
●●

●
●

●

●●

●●
●

●
●

●

●

●

●●●●●●●
●

●

●

●

●●
●

●
● ●

●

●●

●

●
● ●

●
● ●

● ●

●
●

●

●

●

●●●

●●●
●

●
●

●

●

●
●

●●
● ●

●● ●●●●●
●●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●●
●●●●

●

●
●

●●
●●

●
●
●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●●
●

●

●

●

●
●

●
●

● ●

●

●
●

●

●

●●

●
●

●
●

●●
●

●●
●

●
●

●

● ●
●●●● ●

●

●

●
●●●●●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●●

●
●

●

● ● ●

●

●●

●● ●

●
●●

●
●●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●

●●

●
●

●

●

● ●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●●
●

●
●

●
●●●

●

●

●

●

●

●

●

●●●
●

●
●

●

●●●●●
●

●●●
● ●

●●

●

●
●

●
● ●

●●

●

●

● ●

●●

●
●

●

●

●
●

●
●

●●●

●

●

●

●

●
●

●
●

●
●

●●
●

●●
●

●

●
●●●

●
●

●

●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●●●
●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●
●●

●
●

●●

●●●●

●
●
●

●●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●
●

●
●

●●

●
●

●●

●●

●●

●

●
●●

●

●●

●●

●

●
●
●

●●

●

●●
●

●●

●●

●

●
●
●

●●

●
●

●

●

●●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●
●●

●
●

●

●

●

●

●
●●

●
●●

●●

●

●

●●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●●

●●
●●

●

●●

●●

●
●●

●

●●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●●
●

●

●●

●

●

●
● ●

●

●

●●

●

● ●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●
●●

●
●●

●

●
●

●
●
●

●

●

●

●●●

●

●

●

● ●
●

●

●

●

●
● ●

●

●

●

●

●

●

●●
●

●
●

●
●●
●

●

●

●

●●
●

●

●●●
●
●

●●
●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●
●

●

●●

●
● ●●

●

●

●

●

●

●

●●●●

●
●

●●

●

●●
●●
●●

●
●

●●

●●

● ●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

● ●

●●
●

●

●●
●

●
●●

● ●
●●

●

●
●

●

●
●

●●

●

●
●

●●
●
●●

●

●

●
●●

●●

●

●

● ●

● ●

●●●

●

●●
●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●●
● ●

●

●

●●●

●

●

●

●
●

●●

●●

●●●
●

●
●

●

●
●

●

●
●

●
●
●

●

●

●
●

●

●

●
●

●●

●
●

●
●●

●
●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●
●

●
●
●

●
●
●●●

●

●●

●
●●

●

●●

●

●●●

●
●●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●●●

●

●

●●
●

●●●●

●●
●

●●●●
●
●

●●● ●●

●

●

●
●
●
●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●●
●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●
●

●
●

●●●
●

●●

●●●●●

●

●

●
●

●

● ●

●
●

●

●

●
●

●
●

●
●

●

●

●●

●
●
●

●

●

●

●

●

●
●●
●

●
● ●

●
●

●
●
●

●

●

●●
●

●

●●
●

●●

●

● ●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●
●●

●● ●

●●
●

●●

●
●

●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●●
●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●●

●
●

● ●

●

●
●●● ●●

●

●

●

●
●

●
●●

●●
●

●

●

●
●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●
●●

●

●

●

●

●

●●●
●

●

●
●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●●

●

●
●●

●

●
●

●●

●
●●●

●

● ●

●
●●

●

●

●
●

●●

●●

● ●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●
●

●

●

●●
●

●
●

●●

●

●

●●

●

●●
●

●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●●
●●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●
●●

●

●

●
●

●

●●

●●

●●●

● ●

●
●

●

●
●●

●
●

●
●

●
●

●

● ●

●

●
●

●

●
●●

●

●

●

●
● ●●

●
●●

●●●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●● ●●

●
●

●

●
●

●●
●

●

●

●● ● ●●

●

●●
●

●

●

●

●

●
●

●

●●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●●

●●
●●

●●

● ●

●●
●●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
● ●

●
●

●●●●

●●

●
●

●

●

●

●●

●

●●

●●●

●

●
●

●

●●

●

●
●●

●●

●

●

●●
●

●
●

●●●
●

● ●
●

●

●

●

●

●

●●

●

●●
●

●
●

●●

●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●●
●

●
●

●
●

●
●●●

●

●

●
●

●

● ●

●

●

●

●

●●

●

● ●
●
●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●
●●

●

●●

●

●

●

●

●●
●

●●
●●
●
●●

●●
●

●

●●

●
●

●●
●

●
●

●

●

●

●

●
●●

●

●●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●●
●

●●●●●
●

●
● ●●●

●
●●

●

●
● ●

●

●

●

●
●●

● ●

●●●

●

● ●

●
●
●●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●●

●●
●

●

●●
●●

●
●●

●

●
●
●

●
●

●

●

●●

●

●
●

●

●
●●

●

●
●

●

●

●

●
●
●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

● ●●

●
●●

●
●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●
●●

●

●
●

●●●
● ●

●
●

● ●

●

●

●●

●

●
●●

●

●

●●

●●
●
●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●

●●

●
●●

● ●

● ●

●

●
●

●
●

●

●

●
●●

●
●

●

●●

●

●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
●●●

●

●
●

●

●

● ●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●●

●

●

●●
●

●
●

●

●

●
●●

●

●

●
●●

●●

●
●
●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●●

●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●●
●

●

●

● ●

●●

●
●●●

●●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

● ●●●

●

●

●●

●

●

●

●●
●

●●●

●

●

●

●
●

●

●●

●
●

●
●●●

●

●

●

●
●

●

● ●
●●

●●

●
●●●

●

●●
●

●

●●
●

● ●

●
●

●
●

●

●
●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●●
●

●

●
●

● ●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●
●

●

●
●●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●●
●

●
●

●

●
●●

●●●

●

●

●

●● ●
●

●

●

●
●

●

●●
●

●

●
●

●
●

●
●
●

●
●
●

● ●

●

●

●

●

●●
●

●

●

●

●
●●

●
●

● ●●●
●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●
●

●

●●
●

●

●

●

●●

●

●

●●●●

●

●

●

●
●

●
●

●
●●

●●

●●

●

●

●
●

●

●
●

●●

●
●● ●

●
●

●

●

●

●

●
●●

●●
●

●
●

●●

●●
●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●●
● ●
●●●

●

●

●

●●●● ●

●

●●

●

●

●●

●●

●

●●

●

●

●●

●
●●

●

●● ●

●●●

●
●

●
●

●● ●

●

●

● ●
●

●

●

●

●

●●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

● ●

●● ●

●
●●

●

● ●

●
●

●●

●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●

●●

●
●

●
●

●

●

●

●

●●

● ●●

●

●
●

●
●

●

● ●

●

●

●

●

●
●

●
●●●

●
●● ● ● ●

●
●●

●
●●

●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●●
●●

●

●

●
●●

●
●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●

●

●

●
● ●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●
●●

●●●●
●

●

●

●●●
●●

●

●
●

●

●

●
●●●●

●

●
●
●

●●

●

●

● ●

●
●●

●

●

●
●

●

●
●

●
●
● ●

●
●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

● ●

●

●

●
●

●

●

●●●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●
●

●

●

●●
●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●●

●●

●
●

●

●

●

●●

●

●●

●

●

●

●

●
●

●
●●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

● ●

●
●●

●

●
●

●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
●●

●

●
●

●

●
●

●

●

●●
●●● ●

●●

●●●

●

●
●

●●

●

●●
●

●
●

●

●
●●

●

●

●

● ●

●

●
●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●

●●

●
●
●

●
●

●●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

● ●

●

●●

●

●

●

●
●

●
●

●
●

●

● ●●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●●●

●

●

●● ●

●
●

●●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●
●

●
● ●

●

●

●

●

●●
●

●

●

●

● ●
●

● ●●

●
●
●●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

● ●

●●
●●

●
●
●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●
●●●

●
●

●
●●●

●●
●
●

●

●

●
●
●

●

●
●

●

●
● ●

●

●

●

●
●

●

●

●

●●

●

●
●

●●●
●●

●●

●

●

●●

●

●

●

●
●●

●
●

●

●

●●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

● ●

●

●
●●●

●

● ●●

●

●

●● ●

●

●

●

●●
●

●

●

●
●

●●

●
●

●
●

●
●

●●

●●

●
●●
●
●

●

●

●

●
●

●

●

●●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●●
●●●●

●●
●●

●

●
●

●

●

●
●●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●
●●●

●
●

●

●

●

●●●

●
●

●

●●
●

●●

●●

●●
●
●

●
●●●●

●

●

●
●

●

●

●
● ●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●●

● ●

●
●
●

●
●

●

●●
●

●●●

●

●

●

●

●

●
●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●●

●

●
●

● ●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●●
●

●

●

●
●●

●

●
●

●

●

●●●
● ●

●

●

●
●
●

●●

●

●
●

●

●

●
●●

●

●

●●

●
●

●

● ●
●

●

●
●●●

●●●●
●

●
●

●●
●
●
●

●
●

●

● ●
●
● ●

●●
●

●

●

●
● ●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●●

●●

●

●

●
●

●

●

●
●

●●
●

●●●●

●

●●

●●
●●
●

●
●●
●

●
●

●●
●●

●
●
●

●

●

●●

● ●

●
●

●

●
●

●●
●

●

●

●

●●
●

●●●●
●●

●
●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●●
●

●●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●● ●●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

● ●

●
●

●●

● ● ●

●

●

●
●

●

●●●
●

●

●

●●

● ●

●
●
●
●●

●

●

●
●

●
●●●

●
●

●

●
●

●

●●
●

●●
●●

●
●

●●

●

●

●
●

●

●●
●

●●

●

●

●

●
●

●
●

●

●●

●

●
●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●● ●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●
●

●
●●
●

●

●●

●
●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
● ●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●●
●
●
●

●
●●

●

●
●

●
●
●●

●

●

●●

●

●

●

●●

●
●

●
●

●
●

●●●●
● ●

●

●
●

●

●

●
● ●

●
●

●

●

●
●

●

● ●●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●
●

●
●
●

●
●●●

●

● ●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●
●

●
●●

● ●

●
●

●
●
●

●

●

●

●
● ●

●●
●

●
●

●
●

●

●
●
●

●

●

●

●
●
● ●

●

●

●

●

●●
●

●
●

●
●

●●●

●
●

●
●

●

●

●

●

●
●

● ●

●
●

●

● ● ●●

●
●

●

●

●

● ●

●

●

●●

●

●
●

●
●

●

●

●

●●

●

●●

●●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●●
●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

● ●
●

●
●

●

●

●●

●
●

●●

●

●

●
●●

● ●

●●

●
●●

●

●
●

●

●

●
●
●

●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●●●

●

●

●
●

●
●

● ●

●

●

●

● ●

●●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●
●

●

●

●

●
●●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●
●

●
●

●

●

●●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●●
●

●

●

●

●

●

●

●
●
●
●

●

● ●

●

●

● ●
●●●●

●
●●

●●

●
●

● ●

●
●

●

●

●●

●
●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●●●●

●

●

●

● ●

●

●
●

● ● ●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●
●

●●
●

●
●

● ●●
●● ●
●

●●

●

●●

●
●

● ●

●

● ●●

●●●
●

●
●●

●●

●
●●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●●
●

●
●●

●

●

●

●

●
●●

●

●●

● ●

●
●●

●

●

●

●

●●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●
●
●

●●

●●

●
● ● ●

●

●

●

●●

●

●

●●
●

●●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●
●
●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●
●●

●●

●

●
●
●

●

●●●

●

●

●●●

●
●
●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●●●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●●
●

●●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●

●●●

●

●
●

●

●●● ●●
●

●

●

● ●
●

●
●

●
●

●●
●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●

● ●

●

●

●

●

●

●
●
●

●

●●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

● ●

●

●
●

●
●

● ●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●
●

●
● ●

●
●
●

●●

●
●

●

●

●
●●

●
●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●●●
●

●

●

●

● ●
●

●

●
●
●

●●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●
●

●●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●

●●

●
●

●

●

●

●

● ●
●●

●

●

●

●●

● ●

●

●

●●

●

●
●●

●●
●

●

●

●
●

●● ● ●
●●

●●
●

●

●

●

●●

●●● ●●

●
●
●●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●

●

●
●

●

●
●●
●

● ●

●

● ● ●

●

●●
●

●

●
●●

●

●

●

●●●

●●

●

●

●

●
●

●●

●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

● ●

●
●●

●

●
●

●

●
● ●

●

●

●

●
●

●

●

● ●

●

●

●

●
●

●

●
●

● ●●

●

●
●

●

●
● ●

●

●

●

●
●

●

●
●●

●

●●
●

● ●

●

●
●

●

●●
●●●

●

●

●
●

●●

●

●
●●●

●

●

●
●

●

●●

●

●
●●

●

●

● ● ●
●

●●●
●

●
●

●

● ●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●
●●●

●

●
●

●
●

● ●●●●

●
●

●

●
●
●

●

●●

●

● ●

●

●●●

●

●●●●
●

●

●

●●●

●

●●

●

●
●●
●

●
●

●
●

●

●

●

●

●
●●

●
●

●●

●

●
●

●
●

●
●
●●

●

●
●●

●
●

●●
●

●●
●

●●
● ●

●
●

●●● ●

●●

●
●

●

●

●
● ●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●
●

●
●●

●

●●●

●

●

●●

●

●

●

●●

●
●

●
●

●●
●

●

●

●

●●

●

●

●
●●

●

●●

●

● ● ●
●

●

●

●

● ●

●●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●●

●

●●

●

●

●

●

●

● ●●●
●●
●

●

●
●

●●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●● ●●
● ●

●
●

● ●
●

●

●●
●

●

●●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●●

●
●

●
●●

●
● ●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

● ●

●

●●

●
●

●

●
●

●

●

●

●●●

● ●
●

●

●

●

●
● ●

●
●

●

●

●●

●

●

●

●

●

● ●
●●

●
●
●

● ● ●

●●●

● ●●●

●
●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●

●

●
●

●

●
●

●
●●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●● ●

●●
●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
● ●

●

●

●●

●●●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●

●●

●

● ●●●

●

●

●●

●

●
●

●

●

●

● ●

●●

●

●

●
●

●
●
●●

●

●

●●●
●

●

●

●

●

●

●

● ●

●
●

●

●
●

● ●
●●

●
●

●

●

●
●

●●
●●

●

●●
●

●

●
●

●●
●

●●

●●

●●

●

●

●●
●

● ●

●
●●

●●●

●

●

●

●
●

● ●●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●
●●●

●
●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●

●
●

●
●

●

●●
●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

●

● ●●●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●●
● ●

●

●

●

●

●

●

●●

●●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●●●

● ●

●
●●

●
●
●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●●

●

●

● ●

●

●

● ●

●

●
●

●

● ●

●

●

●
●●

●●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●●
●

● ●
●

●

●

●
●
●

●

●

●

●
●

●

●●●

●●

●●
●●

●

●

●●
● ●

●

●

●

●
●

●●
●

●

●

●

●

●

●

●●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●●●

●
●

●
●●

●

●

●
●

● ●●
●

●

●

●

●
●
●

●

●
●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●
●●

●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●●

●
●

●

●

●

●●
●

●
●

●

●

● ● ● ● ● ●●
●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●●

●
●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●●
● ●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●
●

●

●
●●

●
●

●
●

● ●

●●●
●

●

●

● ●●

●

● ● ●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●● ●
●

●

●

●

●

●

●
●
●

●

●

●●●

●
●

●

●

● ●

●
●

●

●

●●

●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●●

●

●

●

●
●

● ●

●
●
●

● ● ●
●●

●

●

●
●

●

● ●

●

●
●

●

●●
●● ●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●
●

●
●●

●

● ●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

● ●

●

●● ●●
●

●
●

●

●
●
●●

●

●●●
●

●
●●

●
●●

●

●

●
●

●
●

● ●

●
●

●

●

●

●

●●
●

●●

● ● ●
●

●

●

●

●
●

●

● ●

●
●

●
●

●

●
●
●●

●

●
●

●●
●●●●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

● ●●
●●

●
●

● ●

●
●
●
●

●

●●

●

●
●

●

●

●
● ●

●
●

●●
●

●●
●

●

●

●

● ●

●

●
●
●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●●
●

●
●

●

●●

● ●

●●

●

●

●

●

●
●●●

●●

●●

●
● ●

●

●
●

●●

●
●

●● ● ●
●

●

●

● ●●●
●

●

●

●
●●

●●
●

●
●

●●

●

● ●

●
●

●

●

● ●

●●

●

●●

●
●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

● ●●

●

●

●

●

●

●

●
●

● ●

●
●

● ●
●

●
●

●

●
●●

●
●●●●

●

●

●

●

●●
●

●
●

●●

●
●

●

●

●

●
● ●

●
●●

●

●

●

●
●

●●●

●

●

●

●

●

●●
●●
●●●

●●
●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●●

●
●
●

●
● ●●●

●

●
●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

● ● ●
●

●

●

●

●

●

●●

●
●

●

●

●

●

●
●

●●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●●

●●

●

● ●●

●
●

●●

●

●

● ●
●

●●

●

●

●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●
●

●●
●

●

●

●
●

●
●

●●
●

●●

●
●

● ●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●
●●

●

●
●

●

● ●●●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
● ●

●●

●

●
●● ●

●

●
●

●●

●
●

●

●

●

●●

●●

●
●

●

●

●
●

●

●

●●●

●

●

●
●

●

●

●

●
●●

●

●
●

●

● ●

●

●

●
●

●
●

●
●

●

●●

●

●

●●
●●

●●

●●

●
●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

● ●●

●

●

●

●
● ●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●●

●
●●● ●
●

●

●

●●

● ●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

● ●

●●
●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

● ●

●
●

●

●●

●
●

●

●

● ●

●●

●
●●

●
●

●

●
●

●

●
●

● ●

●
●

●
●

● ●

●

● ●

●

●●
●

●●
●

●
●

●

●

●

●●

●●
●

●

●

● ●●

●

●

●

●

●

●
●

●

● ●

●

●

●●

●

●

●

●●

●
● ●●

●

●

●●● ●●

●

●

●●

●●

●

●

●●

●

●●

●
●

●

●

● ●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●
●

● ●
●

●
●

●

●

●

● ●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●●

●

●

●
●

●

●

●●●

●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

● ●
●

●

●●●

●
●

●
● ●

●

●
●

● ●

●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●

●●

●●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●
●●

●

●
●

●●

●

●
●
●●●

●

●
●

●

●●

●●

●

●●

●●
●

●●

●
●

●

●

●

●

●●●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●●

●
●

●
●

●

●
●

●●●
●

●

●
●

●
●●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●

●●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●●

●●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●
●

●
●

●

●
●

●

●

●●
●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●●

●
●

●●

●
●●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

● ●

●

●

●
●

●

●●

●
●

●
● ●

●

●

●

●

●●

●●
●

●

●

●

● ●

●

●●
●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
●
●

●
●

●
●

●

●
●

●●
●●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●
●
●

● ●

●
● ●

●

●●
●●●●

●
●●
●

●

●

●

●●●

●

●

●
●

●●
●●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

● ●

●
● ●

●

●
●

●●

●

●

●● ●

● ● ●

●

●

● ●

● ●

●
●

●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●

●

●
●

●●

●
●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
●

●●

●

●
●●

●

●

●

●●
●

●
●

●
●

●
●●

●●

●●

●

●●
●
●●

●

●
●
●●
●

●

●

●

●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●

● ●

●

●

●
●

●
● ●

●

●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●
●

● ●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●
●●

●●

●

●

●

●●●

●

●

●

●

● ●

●●
●

●●
●
●

●●

●●
●●

●●

●●

●

●

●
●●●●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●●

●
●

●

●

●

●

●

● ●
●

●

●
●

●

●

● ●

●

●●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

● ●
●

●

●

●

●
●

●

●

●
●●●●

●

●
●●

●
●

●

●

●

●

●

●
●
●

●

●

●

●

●●
●

●

●

●
●●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

● ●
●

●●
●

●

●

●●
●

●

● ● ●

●
●●

●

●

●

●

●

● ●●

●

●

●

●

●●

●

●

● ●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

● ● ● ●

●

●

●

●

●●

●●
●

●

●
●

●

●●
●
●

●
●●●

●

●

●●
●

●

●

●

●
●●

●

●●
●

●

●

●

●

●
●

●
● ●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●●

●

●●

●

●

●

●●

●

●

●

●●

●

●

● ●

●

●

● ●

● ●

●
●

●

●

●●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●● ●

●
●

●

● ●

●

●

●
●

●●
●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●●

●●●

●

●●
●

●

●
●

●
●●
●

●

●

●

●
●●

●

● ● ●●
●

●

●

●●
●●

●●

●

●
●

●

●
●

●

●
●
●●

●

●

●

●

●

●
●

●
● ●

●

●●
● ●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

● ●

●

●●

●

●

●● ●

●

●

●

●

● ●
●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●● ●
●

●
●

●

●●
●●

●
●●

● ●

●●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●●

●

● ● ●

●●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●●
●

●
●

●

●

●●

●
●

●
●

●

● ●
●

●

●
●

● ●

●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●● ●

●

●

●

●

●

●

●●●
●●

●
●
●

●●

●●●●

●●

●

●

● ●

●
●
●

●

●

●
●

●
●●

●

●

●

●

●

●

●●
●

●

●

●

●
●●
●

●

●

●

●●●

●
●

●

●

●

● ●

●

●

●

●

●

●●

●
●

●

●● ●
●●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●●

●

●

●

● ●
●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●
●

●

● ●

● ● ●
●●●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●●

●
●
●

●●●
●

●

●

●

●

●

●

●●

●
●

● ● ●
● ●

●
●

●

●

●

●
●●●

●

●

● ●

●

●
●

●
●

●

● ●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
● ●

●

●

●

●●

●

●
●

●
●

●

●

●

● ●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●

●
●

●
●

●
●●

●●● ●●

●
●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

● ●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

● ●

●

● ●

●●

●

●

●

●
●

● ●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●

● ●●

●

●

●●

●

●

●

●●
●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●
● ● ●

●

●

●
● ●●

●●
● ●

●
●●

●

● ●

●

●
●●

●● ●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●
●

●●

●
●●

●

●

●
●

●

●● ●
●

●

●

● ●

●

●

●

●

●
● ●

●
●

●

●●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

● ●

●

●
●

●

●

●

●

●●
●
●

●
●

●

●●●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●
●

●

●

●●●
●

●●

●●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●
●● ●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●●●●

●
●

●●

●
● ●

●

●

●

●

● ●

●

●
●

●
●

● ●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●
●●●

●

●
●●

●

●

●

●
●

●
●

● ●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●
● ●●

●

● ●

●
●

●●●
●

●
●

●

●●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

● ●●

●

●

●

●

●
●●

●

●
●

●

●●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●● ●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●
●●

●

●
●● ●

●

●

●
●

●
●●●

●

●

●●●

●●
●

●

●
●

●● ●

● ●

●
●

●
●●

●

●

●
●
●

●●

●

●
●

●

●●
●

●

●

●

●

●

●● ●

●

●

●●
●

●

●
●

●●●

●

●●

● ●

●
●

●
●●

●

●

● ●
●

●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●
●●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●●

●

●

●

●
●

● ●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●

●
●

●

●

●
●

●
●

●●●

●

●

●

●

●

●
●●

●

● ●

●

●●

●●

●
●

●

●

●

●

●

●

● ●

●

●
●

●●●

●

●
●

● ●

●

●●
●

●

●

●

●

●

●
●●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●●

● ●

●

●
●

●

●

● ●

●

●

●●

●
● ●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●●

●

●

●
●●●

●
●

●●
●

●
●●

●

●

●

●

● ●

●

●

●

●

● ●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●●

●
●

●

●

● ●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●●

●

● ●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●●

●
●
●

●

●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●● ● ●
●

●
●●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

● ●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●

●

● ●

●
●

●
●

●

●

●●

●

●

●

●

●●

● ●

●

●

●

●

●

●
●

● ●

●●●
●

●
●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●
●●
●

●

● ●

●

●
●

●

●

●

●

●

● ●●●
●●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

● ●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

● ●

●

●
●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●●

● ●●

●
●

●

●

● ●

●●
●

●

● ●

●

●
●

●

●

● ●

●

●

●

●●

● ●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●
●

●

●

●
●

●

● ●

●

●

●

●

●●●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

● ●

●

●

●

●

●

● ●

●
●

● ●
●

●

●
●

●●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

●●

●

●

●

●
●●

● ● ●

●●
●

●
●

●●
●

●

● ●

●

●

● ●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●
●

●

●●

●
●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●
●●

●●

●

●

●
●

● ●
●

●

●

●

●

●
● ●

●
●

●

●●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

● ●●
●

●

● ●
●

●

●

●
●

●
●

●
●

●

●
●

● ●

●

●●

●
●

●●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●●
●

●

●
●

●

●
●

●●

●

●
●

●

●

●

●●
●

●
●

●●●
●

●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●
● ●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●●●

●

●
●●

●
●

●
●

● ●
● ●●

●

● ●
●●● ●

●

● ●

●
●

●●

●

●
●

●

●

● ●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●
●

● ●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●●

● ●●
●

●
●

●

●
●

●●

●

●

●

●

●
● ●

●

●
●

● ●●

●

●

●
●

●

●

●
● ●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●●● ●

●

●

●

● ●
●

●●

●

●

●

●

●

●

●

● ●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●
● ●●●● ●

●
● ●

●

●

●●
●

●●

●
● ●

● ● ●●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●
●

●
●

●
● ●

●

●

●

● ●

●

●

●●
●●

●

●

● ●

●

●

●

●

●

●

●

● ●
●

●●●

●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●● ●
●

●
● ●

● ●

●

●
●

●

●●

●

● ●

● ●●
●

●

●

●●

●
●●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●●●●

●

●

●

●

●●

●●

●
●

●
●

●
●

●
● ●

●

●

●

●

●

●

● ●

●●

● ●
●●

●
●

●

●

●
●

●●●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●●●●

●

●

●

●

●
●

●

●● ● ●

●
●

●

●
●

●
●

●

●

●

●
● ●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●● ●

●
●

●

●
●

●
●

●●

●

●

● ●

●

●
●

●

●
●

●
●

●●

● ●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●●

●

● ●

●
●

●

● ●

●
●

●

●

●●

●

●

●
●

●
● ● ●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●●

●
● ●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●
●

●
●

●

●●●
●

●●

●

●●

● ●

●●

●

●
●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●●

●●

●●
●

●

●
●

●● ●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●●

●

●

● ●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

● ●

● ●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

● ●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

● ●

●

● ●

●
●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●●
●

●
●
●

●

●●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●
●

●
●

●● ●

●

●●

●

●

●
●

●

●●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

● ● ●

●

●

●

●

●

●

●

● ●
●

●
●

●

●

●
●

●
●

●●

●
●

●

●

●
●

● ●

●

●

●

●
●

●
●

●
●

●

●
●

●
●

●

●
●

●

●
●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●●

●

●●
●

●
●

●

●● ●

●

●

●

●

●●
●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●

●
●

●

● ●

●

●

●●

● ●

●

● ●

●

●

●

●
●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●

●●
●

●
●

●●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

● ● ●
●

●

●
●

●

●

●

●
●

● ●

●

●

●
●●

●

●

●●

●

●

●

●
●

●

●
●

● ●
●

●

●
●

●● ●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●

● ●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●●

●
●

●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●●
● ●

●

●

●

●
●

●●
●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

● ●
●

● ● ●
●●

●

●

●●

●
●

●
●● ●

●
●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●●

●
●

●

●●
●

●
●

●

●●

●

● ●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●

●

●
●

●

●

●

●●

●

●

●
●

●
●

●●● ● ●

●●

●

●

●
●

●
●

●●

●

●●

●

●

●
● ●

●

●

●● ● ●

●

●

●

●

●
●

●●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

● ●

●

●

●

●

●

●

●
●

●
●

●
●

●
●

●●
●

●

●●

●

●●
●

●

●●●
●

●
●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●●
●

● ●●

● ●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●●
●

●

●●

●

●
●

●

●
●

●●

●
●

●

● ●●

●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

● ●

● ●

●

● ●
●

●

●

●

● ●

●●

● ●

●

●

●

●

● ● ●
●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●●
●

●
●

●
●

●

●

●

● ●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●●

● ●
●●

●

●

●
●

●
●

●

●
●

●
●

●
●

●

●

●

● ●

●

●●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●●

●

●
●

●
●

●

●

●

●

●
●●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

● ●
●●

● ●
●

●

●●

●

●

●●
●

●

●●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

● ●

●
●

●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

●

●
●
●

●

●

●●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

● ●
●

●

●

● ●

●
●●

●

●

●

●

●

● ●

●
●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
● ●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●●
●

●

●

●

●

●
● ● ●

●

●

●● ●

●

●●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●
● ●

●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

● ●

●

●

●

●

●
●

●

●●

●
●

●

●●

●

●

●
●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

● ●●

●

●●●
●

● ●
●

●

●●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

● ●

●

● ●

●
●

● ●
●

●
●

●

●
●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

● ●

●

●

● ●

●

●

●

●●

●

● ●
●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●
●

●
●

●

●

● ●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

● ●

●

●

●

● ●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●
●

●

●●

●

●●

●

●

●
●

●

●
●

●

●
●

● ●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●●

●

●

●

●

●

● ●

●

●
●

●

●

● ●
●

●●

● ●

●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●

●

●
●●

●●
●

●●

●●
●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

● ●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●●

●

●
●

●
●

●
● ●

●

●

●

●

●

●

●

●
●●

●

●●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●
●

●

●

●
●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

 background 

 LC 

 ExC_Tmin 

 Mar 
 MoyHR 

 MoyR 

 MoyV 

 NjForteC 

 NjP 

 SdR 

 SdT 
 TotN 

 TotR 

 expo 

 forets 

 lineEau 

 ombrage 

 pelouse 
 pente  planEau 

 prairies 
 rocheSol 

 zoneHum 

(b) Observation des points d’occurrence du Lézard catalan dans le cercle des corrélations des indices cli-
matiques sélectionnés

 d = 5 
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(c) Observation des points d’occurrence du Lézard ocellé dans le cercle des corrélations des indices clima-
tiques sélectionnés

FIGURE 2.2 – Observation des points d’occurrence des espèces dans le cercle des corrélations des
indices climatiques sélectionnés
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2.3.2 Répartition du Lézard de Bonnal

Parmi les 400 modèles construits dans la seconde modélisation, 119 avaient un cri-
tère TSS inférieur à 0,7 et n’ont donc pas été retenus pour la modélisation d’ensemble.
Les scores d’évaluation indiquent qu’il s’agit majoritairement de modèles GAM et GLM;
62 et 61 modèles GLM et GAM étaient « corrects » contre 77 et 81 modèles FDA et MARS.
Les courbes de réponse montrent que les 10 variables retenues sont explicatives quelle
que soit la méthode de modélisation (GLM, GAM, FDA ou MARS). La variable quantité
de neige totale « TotN » contribue à presque un tiers (31,8 %), elle est suivie par l’humi-
dité relative moyenne « MoyHR » qui contribue à plus d’un quart (25,5 %) puis par l’ex-
trême chaud de la température minimale « ExC_Tmin » et l’indice de Martonne « Mar »
qui contribuent respectivement à 11,3 % et 10,9 % (Figure 2.3).
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FIGURE 2.3 – Contribution relative des variables, moyennée sur tous les modèles lors de la seconde
modélisation corrélative pour le Lézard de Bonnal

FIGURE 2.4 – Courbes de réponses issues de la modélisation d’ensemble corrélative pour le Lézard
de Bonnal, pour les 10 variables sélectionnées, selon les quatre méthodes, moyenne, médiane,
committee averaging et moyenne pondérée.
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Quelle que soit la méthode, la modélisation d’ensemble présente un score TSS de
0,997, une sensibilité - capacité à détecter les vraies présences parmi les présences - égale
à 100 % et une spécificité - capacité à détecter les vraies absences parmi les absences
- égale à 99,7 %. Ces trois paramètres indiquent que les méthodes peuvent toutes être
considérées « correctes ». Les courbes de réponse sont explicatives pour les méthodes
moyenne, moyenne pondérée et committee averaging mais pas pour la méthode médiane
où elles sont d’équation y=1 pour toutes les variables (Figure 2.4). La probabilité de pré-
sence augmente avec la quantité de neige totale tombée sur la période d’hivernation, elle
atteint la valeur de 1 à partir d’un cumul de 75 centimètres. La présence est aussi favorisée
dans un habitat présentant une humidité relative proche de 88 %, un extrême chaud de la
température minimale inférieur à 12°C, un indice de Martonne supérieur à 2,5, un écart-
type des températures inférieur à 2,7 et un nombre de jours de pluie sur l’année supérieur
à 100. Les variables environnementales sont peu explicatives, la probabilité de présence
serait un peu plus importante dans un milieu rocheux et pentu (Figure 2.4).

Selon toutes les méthodes d’ensemble, les projections « passé-présent » reflètent les
points d’observation de l’espèce en indiquant sa présence en Vallée d’Ossau. La méthode
coefficient de variation indique que les 281 modèles sont en accord, particulièrement
dans la zone de présence où les coefficients sont proches de 0,1 (Figure 2.5). Quel que soit
le scénario climatique, les projections futures indiquent toutes une contraction progres-
sive de l’habitat de l’ouest vers l’est (Figure 2.6 et Annexe B). Selon la méthode moyenne
pondérée, sous les scénarios RCP 2.6 et 4.5 (sauf horizon lointain), la perte d’habitat varie
entre 18,2 et 27,6 %. Sous le scénario RCP 8.5, les pertes sont de plus en plus importantes
au cours des horizons, -40,9 % d’ici 2050, -52,8 % d’ici 2070 et -89,2 % d’ici 2100. Sous le
scénario 4.5, la perte d’habitat est plus importante que sous le scénario 8.5 aux horizons
proche et moyen. Selon le scénario le plus pessimiste, seules les populations inféodées
tout au sud-est du département pourraient se maintenir en 2100 (Figure 2.7 et Annexe C).

FIGURE 2.5 – Projection « passé-présent » de la probabilité de présence du Lézard de Bonnal sur le
massif Aspe-Ossau, selon les méthodes d’ensemble : moyenne (a), médiane (b) - non explicative,
committee averaging (c) et moyenne pondérée (d). La méthode coefficient de variation (e) indique
l’accord entre les modèles utilisés pour la modélisation d’ensemble. Les points noirs représentent
les occurrences observées.
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FIGURE 2.6 – Projections futures de la probabilité de présence du Lézard de Bonnal sur le massif
Aspe-Ossau, selon la méthode d’ensemble moyenne pondérée.
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FIGURE 2.7 – Changements de la répartition du Lézard de Bonnal sur le massif Aspe-Ossau, selon
la méthode d’ensemble moyenne pondérée. Pourcentages de perte, de gain et de changement total
selon les scénarios RCP 2.6, 4.5 et 8.5 aux horizons proche, moyen et lointain.

2.3.3 Répartition du Lézard catalan

Lors de la seconde modélisation, 2 modèles GAM n’ont pas été réalisés et 122 modèles
avaient un critère TSS inférieur à 0,7. Les scores d’évaluation indiquent qu’il s’agit majo-
ritairement de GAM; seulement 23 GAM étaient « corrects » contre 75 GLM, 92 FDA et 86
MARS. Les courbes de réponse montrent que les 10 variables retenues sont explicatives
quelle que soit la méthode de modélisation (GLM, GAM, FDA ou MARS). La variable « in-
dice de Martonne » est trois fois plus explicative (36,8 %) que les quatre variables suivantes
par ordre de contribution, nombre de jours de pluie « NjP » (12,3 %), extrême chaud de la
température minimale « ExC_Tmin » (10,2 %), surface occupée par de la pelouse (9,7 %) et
quantité de neige totale « TotN » (9,4 %). Les cinq autres variables contribuent de 2,7 % à
6,2 % (Figure 2.8).
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FIGURE 2.8 – Contribution relative des variables, moyennée sur tous les modèles lors de la seconde
modélisation corrélative pour le Lézard catalan

Les scores TSS pour l’évaluation des méthodes de modélisation d’ensemble sont com-
pris entre 0,976 et 0,978. La sensibilité est égale à 100 % pour toutes les méthodes alors que
la spécificité varie entre 97,6 et 97,8 %. Ces trois paramètres indiquent que les méthodes
peuvent toutes être considérées « correctes ». Les courbes de réponse sont explicatives
pour les quatre méthodes. Les résultats des méthodes moyenne et moyenne pondérée
sont confondus. La probabilité de présence est proche de 1 lorsque l’indice de Martonne
est supérieur à 2,3, l’extrême chaud de la température minimale au-dessus de 14°C et un
nombre de jours de pluie sur l’année supérieur à 130. La probabilité de présence semble
aussi plus importante sur un habitat présentant une humidité relative proche de 79 %. La
présence est également favorisée par une couverture végétale composée majoritairement
de pelouse et de roches. L’optimum de la probabilité de présence est atteint pour 60 % de
pelouse et 15 à 20 % de roches dans le sol (Figure 2.9).

FIGURE 2.9 – Courbes de réponses issues de la modélisation d’ensemble corrélative pour le Lézard
catalan, pour les 10 variables sélectionnées, selon les quatre méthodes, moyenne, médiane, com-
mittee averaging et moyenne pondérée.
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FIGURE 2.10 – Projection « passé-présent » de la répartition du Lézard catalan en Pyrénées-
Atlantiques, selon les méthodes d’ensemble : moyenne (a), médiane (b), committee averaging (c)
et moyenne pondérée (d). La méthode coefficient de variation (e) indique l’accord entre les mo-
dèles utilisés pour la modélisation d’ensemble. Les points noirs représentent les occurrences ob-
servées.

FIGURE 2.11 – Projections futures de la probabilité de présence du Lézard catalan en Pyrénées-
Atlantiques, selon la méthode d’ensemble moyenne pondérée.
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Les projections « passé-présent » montrent que la probabilité de présence est impor-
tante sur toute la chaîne des Pyrénées françaises mais aussi sur le littoral des Pyrénées-
Atlantiques. La méthode coefficient de variation indique que les 276 modèles sont en ac-
cord, particulièrement dans la zone de présence où les coefficients sont proches de 0,1
(Figure 2.10). Les projections futures obtenues avec les quatre méthodes sont similaires.
Elles montrent une expansion de l’habitat puis une contraction (Figure 2.11 et Annexe D).
Selon la méthode moyenne pondérée, la condition future la plus intermédiaire (scénario
4.5 à l’horizon moyen) est la plus favorable avec un gain net de 52,5 % d’habitat favorable.
Sous les autres scénarios pour les autres horizons, les gains varient entre 4,3 % (RCP 2.6
à horizon proche) et 18,5 % (RCP 4.5 à l’horizon proche). Sous le scénario le plus pessi-
miste, les pertes sont de plus en plus importantes et les gains de plus en plus faibles. La
perte nette s’élève à 61,7 % d’ici 2070 et à 83,5 % d’ici 2100. Sous le scénario RCP 4.5, à l’ho-
rizon lointain, la perte nette est similaire à celle sous le scénario 8.5 (82,2 %) (Figure 2.12
et Annexe E).

FIGURE 2.12 – Changements de la répartition du Lézard catalan en Pyrénées-Atlantiques, selon la
méthode d’ensemble moyenne pondérée. Pourcentages de perte, de gain et de changement total
selon les scénarios RCP 2.6, 4.5 et 8.5 aux horizons proche, moyen et lointain.
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2.3.4 Répartition du Lézard ocellé

Au cours de la seconde modélisation, 2 modèles GAM n’ont pas été construit et 11
autres modèles présentaient un critère TSS inférieur à 0,7. Les scores d’évaluation in-
diquent que les modèles exclus sur critère TSS sont 10 GLM et 1 GAM. Les courbes de
réponse montrent que les 10 variables retenues sont explicatives quelle que soit la mé-
thode de modélisation (GLM, GAM, FDA ou MARS). Les variables « dunes », rayonnement
moyen « MoyR » et « pelouse » sont celles qui contribuent le plus, respectivement 20,3 %,
17,1 % et 13,9 %. La variable extrême chaud de la température minimale « ExC_Tmin » et
l’indice de Martonne « Mar » contribuent aussi à plus de 10 %; les autres variables contri-
buent de 4,0 % à 7,2 % (Figure 2.13).

●

●

●

●●

●

●●●

●

0.0

0.1

0.2

C
on

tri
bu

tio
n 

re
la

tiv
e 

(m
oy

en
ne

 e
t é

ca
rt 

ty
pe

)

●

●

●

●

●

●

●

●

●

●

cultures
dunes
ExC_Tmin
Mar
MoyHR
MoyR
MoyV
NjP
pelouse
TotR

FIGURE 2.13 – Contribution relative des variables, moyennée sur tous les modèles lors de la se-
conde modélisation corrélative pour le Lézard ocellé.

FIGURE 2.14 – Courbes de réponses issues de la modélisation d’ensemble corrélative pour le Lé-
zard ocellé, pour les 10 variables sélectionnées, selon les quatre méthodes, moyenne, médiane,
committee averaging et moyenne pondérée.
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Les scores TSS de la modélisation d’ensemble varient entre 0,851 et 0,857 indiquant
que les quatre méthodes - moyenne, médiane, committee averaging, moyenne pondé-
rée - sont « correctes ». La sensibilité et la spécificité sont presque toujours supérieures
à 90 %. Les courbes de réponse sont cohérentes selon les quatre méthodes. La présence
de surface dunaire à hauteur de 5 % minimum et celle de pelouse entre 10 et 50 % est
favorable à la présence de l’espèce. La présence est également favorisée par un extrême
chaud de la température minimale supérieur à 15°C et un indice d’aridité entre 1,5 et 2. La
probabilité de présence augmente avec le rayonnement moyen et le rayonnement total et
diminue avec la hausse du pourcentage de cultures. Au delà de 130 jours de pluie sur l’an-
née, la probabilité de présence de l’espèce diminue. Enfin, l’humidité relative moyenne
ne semble pas influencer la présence de l’espèce (Figure 2.14).

FIGURE 2.15 – Projection « passé-présent » de la répartition du Lézard ocellé en Nouvelle-
Aquitaine, selon les méthodes d’ensemble : moyenne (a), médiane (b), committee averaging (c) et
moyenne pondérée (d). La méthode coefficient de variation (e) indique l’accord entre les modèles
utilisés pour la modélisation d’ensemble. Les points noirs représentent les occurrences observées.

Les projections « passé-présent » reflètent les points d’observation de l’espèce en in-
diquant sa présence sur le littoral de Tarnos à l’Ile d’Oléron et en Dordogne. La méthode
coefficient de variation indique que les 387 modèles sont en accord (Figure 2.15). La mé-
thode coefficient de variation indique que les projections futures sont similaires, en par-
ticulier sur les zones de présence où le coefficient est inférieur à 0,1. Selon la méthode
moyenne pondérée, les projections suggèrent un déplacement progressif des populations
du littoral vers l’intérieur des terres (tous les scénarios à l’horizon proche et le scénario
RCP 2.6 à tous les horizons) et de celles de Dordogne vers le centre et le nord de la région
(scénarios RCP 4.5 et 8.5 - horizons moyen et lointain) (Figure 2.16 et Annexe F). Par rap-
port à la surface de l’habitat sur la période « passé-présent », il y aurait des gains de 160
à 770 % et des pertes de 1 à 38 %. Les projections obtenues sous le scénarios 4.5 à l’ho-
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rizon lointain et sous le scénario 8.5 aux horizons moyen et lointain indiquent la coloni-
sation progressive des Pyrénées-Atlantiques et du nord-est de la région (Corrèze, Creuse
et Haute-Vienne). Les gains pour ces conditions sont les plus élevés, respectivement de
590,4 %, 521,0 % et 767,1 % (Figure 2.17 et Annexe G).

FIGURE 2.16 – Projections futures de la probabilité de présence du Lézard ocellé en Nouvelle-
Aquitaine, selon la méthode d’ensemble moyenne pondérée. Pour le scénario RCP 8.5 à horizon
lointain, les probabilités de présence ne sont pas estimées sur une certaine zone, de même pour
le scénario RCP 4.5 au même horizon sur le littoral.
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FIGURE 2.17 – Changements de la répartition du Lézard ocellé en Nouvelle-Aquitaine, selon la
méthode d’ensemble moyenne pondérée. Pourcentages de perte, de gain et de changement total
selon les scénarios RCP 2.6, 4.5 et 8.5 aux horizons proche, moyen et lointain. Pour le scénario
RCP 8.5 à horizon lointain, les taux de changement ne sont pas estimées sur une certaine zone, de
même pour le scénario RCP 4.5 au même horizon sur le littoral.
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2.4 Discussion

Les modèles de répartition sont très dépendants du choix des variables sélection-
nées, des protocoles d’échantillonage et des techniques de modélisation [Thuiller, 2003;
Thuiller et al., 2009]. Ainsi, les cartes obtenues doivent toujours être interprétées comme
des hypothèses de la répartition [Harris et al., 2013; Jarnevich et al., 2015].

2.4.1 Le Lézard de Bonnal, une possible extinction dans le massif Aspe-
Ossau

La représentation des points de présence du Lézard de Bonnal au sein de la région
Nouvelle-Aquitaine montre que l’espèce est inféodée à un habitat très spécifique. Cet ha-
bitat est rencontré dans le sud-est des Pyrénées-Atlantiques sur le massif Aspe-Ossau,
mais aussi en Pyrénées-Occitan et en Espagne [Arribas, 2009; Ortega et al., 2016; Pot-
tier et al., 2014]. Selon la modélisation corrélative, la répartition du Lézard de Bonnal est
majoritairement expliquée par une couverture neigeuse importante (minimum 75 centi-
mètres de neige sur l’hiver) et un milieu frais et humide (humidité relative proche de 88 %,
extrême chaud des températures minimales inférieur à 12°C, indice de Martonne supé-
rieur à 2,5). Ces conditions climatiques caractérisent le milieu montagnard dans lequel il
est observé, souvent au delà de 2000 mètres d’altitude [Pottier et al., 2008]. Les variables
d’habitat contribuent moins à l’explication de la présence. Un habitat rocheux et pentu
semble cependant plus favorable comme décrit dans la littérature [Thirion et al., 2018].

Les projections obtenues indiquent que le Lézard de Bonnal devrait subir une contrac-
tion massive de son aire de répartition en Pyrénées-Atlantiques, jusqu’à un habitat ré-
siduel à l’extrême sud-est du département, aux frontières de l’Espagne et des Hautes-
Pyrénées. Les projections futures montrent une contraction progressive de l’habitat, d’abord
à l’ouest puis à l’est, jusqu’à une quasi-disparition de l’habitat favorable sous le scénario
RCP 8.5 à l’horizon 2100. Ces résultats sont en cohérence avec les hypothèses formulées.
La perte de chaque population représente une perte de diversité génétique puisque toutes
sont très isolées génétiquement [Pottier, 2018]. Les populations en Haute-Pyrénées pré-
sentent une plus grande diversité génétique que les populations en marge de répartition
en Pyrénées-Atlantiques et Haute-Garonne [Mouret et al., 2011], cela pourraient augmen-
ter leur capacité de résilience. Il serait intéressant de réaliser cette modélisation sur l’en-
semble de la chaîne des Pyrénées pour observer l’évolution de la contraction de l’habitat
disponible et définir la potentielle limite ouest en 2100, sous le scénario de changement
climatique le plus défavorable.

2.4.2 Le Lézard catalan, d’abord bénéficiaire du changement climatique
puis menacé par celui-ci

La représentation des points de présence du Lézard catalan au sein de la région Nouvelle-
Aquitaine montre que l’espèce est inféodée à un habitat moins spécifique que le Lézard
de Bonnal mais plus spécifique que le Lézard ocellé. Selon la modélisation corrélative,
sa répartition est majoritairement expliquée par un indice de Martonne supérieur à 2,3,
caractéristique d’un milieu avec peu de précipitations et de fortes températures. Cet in-
dice est supérieure à la moyenne observée en Nouvelle-Aquitaine. Comparativement au
Lézard de Bonnal, en accord avec la littérature [Berroneau et al., 2016; Carneiro, 2012], les
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résultats montrent que le Lézard catalan préfère un habitat plus chaud (extrême chaud
supérieur à 14°C versus inférieur à 12°C) et moins humide (humidité relative proche de
79 % versus proche de 88 %). Comme explicité par de précédentes études, la présence
majoritaire de pelouses et de roches caractérisent son habitat [Berroneau, 2014]. La mo-
délisation sur la période « passé-présent » suggère une probabilité de présence forte sur
l’ouest des Pyrénées-Atlantiques, comme indiqué dans Berroneau [2014]. Cependant, ce
même document indique que l’espèce ne serait pas présente au centre du département
comme suggéré par les cartes obtenues.

Les projections aux horizons futurs sont cohérentes avec nos hypothèses. Le Lézard
catalan bénéficierait dans un premier temps du changement climatique puis il serait me-
nacé par celui-ci. La condition future la plus intermédiaire (scénario 4.5 à l’horizon moyen)
est la plus favorable à l’expansion de l’espèce. Une modélisation réalisée du nord de Bar-
celone à la frontière française montre également que le changement climatique sera fa-
vorable au Lézard catalan [Carneiro, 2012]. Bien que l’espèce ait de faibles capacités de
dispersion, environ un kilomètre par an (comm. perso. Matthieu BERRONEAU), les nou-
velles aires d’habitat favorables sont contiguës à l’habitat actuel, ce qui permettrait à l’es-
pèce de les coloniser. Pour des conditions de changement climatique plus intenses (RCP
4.5 horizon lointain et RCP 8.5 horizons moyen et lointain), l’aire de répartition du Lézard
catalan devrait subir ensuite une importante contraction, jusqu’à se réduire aux vallées
d’Aspe et d’Ossau. L’espèce étant largement répartie sur toutes les Pyrénées, il serait in-
téressant de reproduire cette modélisation sur l’ensemble de la chaîne Pyrénéenne. En
Ariège, l’espèce a été détectée à 2750 mètres d’altitude dans un milieu dépourvu de végé-
tation [Milhau et al., 2012]. Cela montre la large gamme d’habitat à laquelle elle peut être
inféodée et suggère de potentielles capacités d’adaptation.

2.4.3 Le Lézard ocellé, une persistance sous dépendance des capacités
de dispersion

Comparativement aux deux lézards de montagne, le Lézard ocellé occupe un large
éventail de conditions biotiques et climatiques. Ce résultat est en accord avec les nom-
breuses observations de l’espèce en France et en Europe [Astruc et al., 2017; Cheylan et al.,
2010]. Selon la modélisation corrélative, sa probabilité de présence est plus importante
dans les milieux dunaires, herbeux et arides avec un fort rayonnement et des tempéra-
tures élevées. D’autres modélisations révélaient l’importance de variables similaires, les
degrés-jours et les milieux ouverts [Astruc et al., 2017], le bilan hydrique [Guillon et al.,
2016] mais aussi celles des milieux forestiers [Astruc et al., 2017] et du nombre de terriers
de lapins faisant office de gîtes [Astruc et al., 2018]. Cette variable, bien que non explici-
tée, pourrait être implicitement liée à la présence de pelouses, habitat privilégié du lapin
de Garenne. Les travaux de Guillon et al. [2016] et de Ceia-Hasse et al. [2014] avaient aussi
considérés des variables liées à l’humidité, respectivement le bilan hydrique et les précipi-
tations entre juillet et septembre. Dans notre étude, seul l’indice de Martonne semble for-
tement contribuer (10,8 %), les variables humidité relative moyenne et nombre de jours
de pluie contribuent seulement à 4,2 et 5,5 %.

Sous l’hypothèse d’une dispersion possible, les projections climatiques indiquent un
déplacement progressif des populations du littoral vers l’intérieur des terres et une ex-
pansion des populations de Dordogne vers le nord. D’après une étude de radio-pistage
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menée en 2012 sur une population du littoral, la dispersion serait de 80 mètres par jour
pour les individus les plus mobiles. Certains déplacements étaient dirigés vers la forêt et
des individus ont été observés jusqu’à 5 km du littoral [Berroneau, 2012]. Ces premières
observations appuient l’hypothèse d’une possible colonisation comme suggéré par les
cartes de répartition. Pour cette espèce largement répartie en France, une modélisation à
l’échelle nationale pourrait permettre d’obtenir plus de précision à la petite échelle de la
Nouvelle-Aquitaine [Kriticos et Leriche, 2010]. Les points d’observations dans les autres
régions apporteraient une information de présence sur des biotopes présentant des com-
binaisons de variables différentes. Par exemple, dans les Alpes du sud, la présence du Lé-
zard ocellé est rapportée jusqu’à au moins 750 mètres d’altitude [Renet et al., 2018]. Cette
observation est liée au contexte particulier de la présence de l’espèce sur le pourtour mé-
diterranéen. Elle démontre les capacités de colonisation de ce petit reptile sur un milieu
a priori défavorable car trop en altitude.

2.4.4 Différentes sources de biais de modélisation

Méthodologie mise en œuvre

Les méthodes GAM, GLM, MARS et FDA ont été conservées après la première modé-
lisation. Ces méthodes fondées sur des données de présence et de pseudo-absences sont
meilleures que celles fondées sur des présences seules mais aussi meilleures que celles
fondées à partir d’arbres de décision [Heikkinen et al., 2006], telles que les forêts aléatoires
(méthode RF), les analyses par arbre de classification (méthode CTA) et les modèles géné-
ralisés par boosting (méthode GBM) [Elith et al., 2006]. L’utilisation des GAM et des GLM
est fréquente alors que l’utilisation des méthodes MARS et FDA est plus rare [Astruc et al.,
2018; Day et al., 2018; Feldmeier et al., 2018], possiblement car les premières peuvent être
implémentées plus facilement. Concernant les méthodes de modélisations d’ensemble,
dans notre cas d’étude, elles sont toutes équivalentes. Le committee averaging aurait pu
apporter des résultats moins pertinents du fait de la conversion des probabilités de pré-
sence en système binaire présence / absence [Guillera-Arroita et al., 2015], cela n’a pas été
observé. Pour une nouvelle modélisation, il serait intéressant d’utiliser un jeu de données
indépendant pour l’évaluation afin d’éviter le sur-ajustement produit par la validation
croisée [Gregr et al., 2019; Matutini et al., 2020].

Résolution spatio-temporelle des variables

Le manque de concordance entre la réalité vécue par les organismes et la résolution
des variables peut affecter grandement les projections obtenues. Ainsi, il est crucial de se
questionner sur la résolution spatio-temporelle utilisée [Heikkinen et al., 2006]. Le mo-
dèle ALADIN projette les données sur la grille SAFRAN, à la résolution 8km en Lambert II
étendu. Pour obtenir les données sur la grille INPN à la résolution de 1km en Lambert 93,
les données ont été désagrégées puis re-projetées. Seules les données des mailles 1km à
l’interface de deux mailles de 8km ont été recalculées par la méthode bilinéaire. Ainsi, les
points de présence initialement présent dans une maille de 8km portent une information
climatique similaire. De plus, la résolution de 1km n’est pas forcément adaptée à la réa-
lité climatique vécue par les organismes, notamment en montagne où la topographie qui
régit le microclimat est complexe et variée [Kriticos et Leriche, 2010]. Lorsque la résolu-
tion spatiale est plus petite, la distribution des données est plus variable et les projections
discriminent mieux les habitats favorables et défavorables, particulièrement pour les ha-
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bitats fractionnés [Kriticos et Leriche, 2010] - comme cela est le cas les espèces étudiées
ici. D’après la modélisation de Carvalho et al. [2010] à la résolution de 10km, le Lézard de
Bonnal aurait dû disparaître dès 2020. Or, les observations et nos projections montrent
que l’espèce sera encore présente au moins jusqu’aux années 2100, tout en déclinant for-
tement. Ces différences entre les projections obtenues et la réalité observée montrent que
la résolution spatiale influence grandement les cartes de répartition obtenues. Cela pour-
rait expliquer les projections d’une expansion importante des espèces dans des habitats
très différents des habitats actuels. La résolution d’un hectare, utilisée pour la modélisa-
tion de la répartition du Lézard ocellé en région PACA [Astruc et al., 2018], semble plus
pertinente. Elle requière cependant l’amélioration des méthodes de désagrégation des
variables climatiques. La résolution temporelle utilisée est plus adaptée puisque les in-
dices ont été calculés selon la phénologie de l’espèce à partir de données journalières.
Elle pourrait être encore améliorée en prenant en compte les variations au cours de la
journée [Sillero et al., 2014], ce qui éviterait de lisser les extrêmes vécus [Heikkinen et al.,
2006].

Protocole d’échantillonnage des points de présence

Les points de présence obtenus via le protocole de suivi du programme les Sentinelles
du Climat ne résultent pas d’une stratégie d’échantillonnage aléatoire. Les sites de suivi
ont été définis sur des aires de présence de l’espèce ou au moins d’habitat favorable. Les
visites des sites n’ont eu lieu que lorsque les conditions climatiques étaient favorables
à l’observation des individus. Ainsi, les présences éventuellement non détectées peuvent
résulter de la discrétion des espèces étudiées ou de leur caractère farouche comme pour le
Lézard ocellé. Cette hétérogénéité de l’effort de prospection pourrait être un biais limitant
dans la modélisation, notamment sur les marges de la répartition [Astruc et al., 2018]. En
effet, les modèles sont améliorés lorsque l’espèce est suivie sur toute l’aire de répartition
étudiée, mais aussi particulièrement lorsqu’elle est suivie sur ses limites d’aires [Heikki-
nen et al., 2006]. Les points d’observation étant également issus de la base de données
participative GBIF, il existe une incertitude spatiale des observations et de l’identification
des espèces [Sillero et al., 2014], non prise en compte ici.

Nombre de points de présence

Les données d’observation sont notées selon leurs coordonnées GPS, plusieurs points
de présence sont relevés sur les mailles d’1km et aucun point d’absence. Pour éviter la
pseudo-réplication de l’information, nous avons effectué la sélection d’un seul point d’ob-
servation dans chaque maille et avons obtenus respectivement 18, 26 et 270 mailles oc-
cupées pour 968, 455 et 1326 points d’observation pour les Lézards de Bonnal, catalan et
ocellé. Un échantillonnage faible réduit la précision des modèles [Iturbide et al., 2015].
Il est conseillé d’utiliser au moins 50 points pour éviter l’effet de taille d’échantillonnage
[Guisan et al., 2017]. De plus, le nombre de variables ne devraient pas dépasser un dixième
du nombre de données de présence [Wisz et Guisan, 2009], ce qui n’est pas le cas pour les
modélisations des Lézards de Bonnal et catalan où 10 variables sont retenues alors qu’il
n’y a que 18 et 26 mailles occupées. Pour des espèces dont l’aire de répartition est petite, la
résolution de 1km est très limitante ; une résolution à 100 mètres aurait permis d’obtenir
plus de mailles occupées.
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Sélection des variables

La sélection des variables a priori est déjà un biais. Leur choix, selon leur disponibi-
lité et l’écologie de l’espèce est dépendant des connaissances du modélisateur. À partir
des variables ALADIN, une infinité d’indices est calculable, ce qui permet d’obtenir des
indices en lien avec l’écologie et la phénologie de l’espèce étudiée. Ceci constitue un réel
atout en comparaison aux données Worldclim, déjà moyennées sur les mois, calculées sur
des périodes définies et pas toujours cohérentes avec la biologie des espèces. Cependant,
aucun jeu de données initial n’est objectif. Le choix est toujours associé à une incertitude
qu’il est important de garder en mémoire au moment de l’interprétation des résultats
[Braunisch et al., 2013].

2.4.5 D’autres outils pour construire des modèles corrélatifs

La modélisation de la répartition est une discipline sans cesse améliorée. De nouveaux
packages R sont développés ainsi que des plateformes. Le package fuzzySim développé
par Barbosa [2014] permet d’étudier la similarité des distributions de plusieurs espèces,
ce qui permet de mieux appréhender les patterns d’occupation multi-espèces. La sélec-
tion des variables peut aussi s’opérer selon un critère de favorabilité et les occurrences
peuvent être simulées en prenant en compte l’incertitude des données d’absences [Bar-
bosa, 2015]. Les avantages de cet outil pourront être expérimentés dans une future étude.

2.5 Conclusion

Les cartes de répartition obtenues corroborent avec les hypothèses formulées pour
les trois espèces étudiées. Elles indiquent une contraction progressive de l’aire de répar-
tition de l’espèce inféodée à l’habitat le plus spécifique, le Lézard de Bonnal. Pour une
espèce dont les habitats sont plus diversifiés et dans un contexte de plaine, comme le
Lézard ocellé, les projections suggèrent une expansion de l’espèce sous dépendance de
la dispersion de celle-ci. Les projections sont fortement dépendantes des choix réalisés
dans les différentes étapes de la modélisation. Ainsi, les cartes ne sont qu’une hypothèse
de l’évolution de la répartition. Les variables les plus importantes communes aux trois lé-
zards étudiés sont liées aux besoins thermiques et hydriques. Ainsi, pour améliorer la mo-
délisation de la répartition, il apparaît central de considérer les contraintes thermiques,
hydriques et leur interaction.
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D’ABONDANCE

3.1 Introduction

3.1.1 Physiologie et activité des ectothermes

Les ectothermes sont des espèces qui régulent leur température corporelle selon leur
comportement et leur physiologie. Les différents mécanismes de thermorégulation per-
mettent de maintenir la température corporelle au sein de la fenêtre de tolérance ther-
mique, définie par les températures critiques létales CTmin et CTmax [Blouin-Demers et
Nadeau, 2005; Vicenzi et al., 2019]. Les performances métaboliques varient selon la tem-
pérature corporelle de l’individu [Angilletta et al., 2002; Sinclair et al., 2016]. Cela motive la
régulation de la température corporelle, aux alentours de la température préférée (Tpref)
[Blouin-Demers et Nadeau, 2005]. Tpref est incluse dans la fenêtre de températures pré-
férées (PTR), elle même incluse dans la fenêtre de températures volontaires pour l’activité
(VTR) (Figure 1.2). La PTR est bornée par les quantiles 25 et 75 % (PTR50) ou 10 et 90 %
(PTR80) de la distribution des températures préférées [Camacho et Rusch, 2017]. La VTR
est délimitée par les températures corporelles minimum et maximum observées sur le
terrain (VTmin et VTmax) ou les quantiles 5 et 95 % de la distribution des températures
préférées [Camacho et Rusch, 2017]. En régulant leur température interne, les individus
alternent entre différents comportements, principalement, lézarder (« the basking beha-
viour »), chasser, rechercher un partenaire sexuel et se reposer. Lorsque les températures
extérieures sont en dehors de la fenêtre de tolérance thermique, les individus se réfugient
dans leurs abris [Sinervo et al., 2010]. De cette façon, au cours de la journée, des périodes
d’activité et d’inactivité se succèdent.

3.1.2 Activité et répartition dans le contexte du changement climatique

L’activité des ectothermes en fonction de la température corporelle est une question
centrale en écologie thermique depuis de nombreuses années [Brana, 1993; Busask et
Visnaw, 1989]. Le comportement de thermorégulation est très sensible au changement
climatique. L’augmentation continue des températures pourrait réduire le temps d’acti-
vité et augmenter le temps d’inactivité [Attias et al., 2018; McMunn, 2018] (Figure 1.3). Or,
durant la période critique de la reproduction - définie du début des accouplements aux
dernières pontes [Arribas, 2009] - le temps d’activité est corrélé positivement au succès
reproducteur de la population. Sa diminution est associée à une baisse, d’une part, de la
quantité d’énergie acquise lors des activités de chasse et d’autre part, de la probabilité
de rencontrer un partenaire sexuel. Ainsi, une plus faible quantité d’énergie est allouée à
la reproduction. Le succès reproducteur de la population est réduit, ce qui conduit à la
hausse de la probabilité d’extinction locale [Sinervo et al., 2010]. De nombreux modèles
mécanistiques de répartition sont fondés sur le temps d’activité ou le temps de restric-
tion, i.e. temps d’inactivité, pour cartographier, parfois projeter, la présence / absence
des espèces [Caetano et al., 2020; Ceia-Hasse et al., 2014; Gunderson et Leal, 2016]. Par
exemple, le modèle de Sinervo développé en 2010 établit le maintien ou l’extinction des
populations, à partir du temps de restriction au cours de la période de reproduction et
d’un seuil de temps de restriction limite [Sinervo et al., 2010]. Ainsi, il est primordial de
définir, du mieux possible, les temps d’activité et d’inactivité.
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3.1.3 Différentes méthodes pour définir l’activité et l’inactivité

De nombreuses études ont démontré la propriété continue de l’activité, en établis-
sant des courbes d’activité, en fonction de l’heure de la journée à partir de comptages
d’individus [Brana, 1991; Pottier, 2012; Pérez-Mellado, 1982] ou en fonction de la tempé-
rature corporelle [Ferri-Yáñez, 2007; Mateo, 2011; Vicenzi et al., 2019]. Cependant, parmi
les quatre méthodes proposées pour définir le temps d’activité et le temps d’inactivité,
seule une d’entre elle considère l’activité comme un processus continu, dépendant de la
température corporelle. Les trois autres méthodes sont fondées sur un ou deux seuils. Ces
méthodes ont été détaillées et classées selon leur niveau de contrainte par Gunderson et
Leal [2015] (Tableau 3.1).

Méthode Définition

High constraint Activité lorsque la température corporelle est comprise dans la
PTR50.

Medium
constraint

Activité lorsque la température corporelle est inférieure à la limite
haute de la PTR50, méthodologie de Sinervo et al. [2010]

Low
constraint

Activité lorsque la température corporelle est comprise dans la
VTR, méthodologie de Caetano et al. [2020]

Organismal
performance

Aucun seuil de températures, le taux d’activité varie selon la tem-
pérature corporelle, méthodologie associée à la courbe de vigueur
d’activité (EAVC), développée dans Gunderson et Leal [2016]

TABLEAU 3.1 – Définition du temps d’activité selon quatre méthodes décrites dans Gunderson et
Leal [2015]

La méthode « medium constraint » suggère que les individus peuvent être actifs même
lorsque la température corporelle est inférieure à la température létale minimale (CTmin)
[Sinervo et al., 2010]. La méthode « low constraint » permet de gérer ce non-sens en ajou-
tant un seuil minimal de température pour l’activité [Kubisch et al., 2016]. L’unique mé-
thode continue, « organismal performance », permet d’intégrer les faibles variations de la
température dans le calcul du temps d’activité [Gunderson et Leal, 2015] et d’améliorer la
compréhension de la vulnérabilité des ectothermes face au changement climatique. L’in-
tensité de l’activité serait maximale dans la PTR, diminuerait en s’en éloignant, jusqu’à
devenir nulle pour des températures proches des températures létales, CTmin et CTmax
[Gunderson et Leal, 2015].

3.1.4 Estimer le taux d’activité en fonction de la température corpo-
relle, une méthode coûteuse

La méthode « organismal performance », seule méthode continue parmi les 4 exis-
tantes, semble la plus appropriée pour modéliser correctement le temps d’activité. Pour
l’utiliser, il est nécessaire de modéliser le taux d’activité en fonction de la température
corporelle. La modélisation des contraintes thermiques sur l’activité fait intervenir quatre
composantes : les seuils qui définissent la fenêtre thermique d’activité, la probabilité d’ac-
tivité, le type d’activité et la vigueur d’activité [Gunderson et Leal, 2016]. Le type d’activité

80



CHAPITRE 3. PROBABILITÉ D’ACTIVITÉ À PARTIR DES ESTIMATIONS D’UN MODÈLE
D’ABONDANCE

correspond à un comportement dynamique, par exemple défendre le territoire, se repro-
duire, se déplacer. La probabilité d’activité est la proportion d’individus engagés dans un
type d’activité. Même si la température corporelle des individus permet un type d’activité,
tous ne sont pas actifs et tous ne sont pas engagés dans ce type d’activité. Cette propor-
tion qualifie l’intensité de l’activité. Enfin, la vigueur d’activité est quantifiée comme une
proportion de temps engagé dans un type d’activité sur le temps d’activité global, soit le
taux d’occurrence de chaque comportement [Gunderson et Leal, 2016]. Ces quatre com-
posantes peuvent varier selon les variations spatiales et temporelles de l’environnement
thermique. À partir de ces composantes, les auteurs obtiennent la courbe de vigueur d’ac-
tivité efficace (EAVC) qui modélise le taux d’activité en fonction de la température corpo-
relle. Elle résulte du produit de la probabilité et de la vigueur. Le maximum est fixé égal
à 1 pour obtenir un taux d’activité. Cette grandeur décrit la vigueur d’activité attendue,
à une température corporelle donnée, pondérée par la probabilité qu’un individu soit, à
cette température, en dehors de son abri et engagé dans une activité [Gunderson et Leal,
2016] (Figure 3.1).
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FIGURE 3.1 – Variation du taux d’activité selon la température corporelle. Le taux est maximal
au sein de la fenêtre de températures préférées (PTR). Il diminue jusqu’à des valeurs nulles aux
bornes de la fenêtre de températures volontaires pour l’activité (VTR), délimitée par les tempé-
ratures volontaires minimales (VTmin) et maximales (VTmax). Les températures critiques létales,
CTmin et CTmax, bornent la fenêtre de tolérance thermique. Adapté de Gunderson et Leal [2016].

La mise en oeuvre de cette méthodologie requiert de nombreuses données compor-
tementales. Gunderson et Leal [2015] quantifient la probabilité d’être actif et la vigueur
de l’activité en observant 300 individus dans leur milieu naturel sur quinze minutes. La
probabilité d’activité est modélisée par un polynôme de second degré dont le maximum
est fixé à 1. Pour obtenir ce modèle, le nombre d’individus vus par heure est représenté en
fonction de la température corporelle moyenne de ces individus. Pour chaque individu, la
vigueur d’activité est quantifiée pour chaque type d’activité [Gunderson et Leal, 2016]. La
mise en œuvre de cette méthode présente des contraintes liées à la météorologie au mo-
ment des suivis mais aussi des contraintes temporelles. La recherche d’individus actifs
et leur observation focale sur un total de 75 heures est chronophage. Ce coût important
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justifie probablement sa faible utilisation. Seulement 108 articles ont cité les travaux de
Gunderson et Leal [2015, 2016] alors que le papier de Sinervo et al. [2010], qui présente la
méthode « medium constraint », a été cité 1353 fois (recherche Google Scholar, décembre
2020). Les auteurs eux-mêmes ont souligné la complexité d’obtenir des données d’activité
dépendantes de la température [Gunderson et Leal, 2015].

3.1.5 Vers une modélisation simplifiée de l’activité comme une variable
continue

Estimer l’activité de manière continue est la méthode d’avenir pour quantifier cette
variable. Elle permet, entre autre, d’intégrer les variations de la température dans le cal-
cul du temps d’activité. Une étude récente a montré que la prise en compte de la va-
riation continue de la température permettait de mieux prédire l’activité [Rozen-Rechels
et al., 2020], ce qui contribue à une meilleure compréhension de la vulnérabilité des ec-
tothermes face au changement climatique. L’utilisation de l’EAVC complète celle de la
courbe de performance thermique (TPC), fréquemment utilisée dans les modèles mé-
canistiques de répartition d’espèce [Sinervo et al., 2010]. La mise en relation des deux
courbes montre que l’activité est possible en dehors de la PTR, limite pour l’activité se-
lon la méthode « medium constraint » la plus utilisée. Comme l’ont souligné, à juste titre,
Gunderson et Leal [2016], une performance importante peut être nécessaire mais pas suf-
fisante pour que le taux d’activité soit fort (traduit à partir de « high physiological per-
formance capacity may be necessary but not sufficient for high activity rates to occur »).
Ainsi, l’utilisation seule de la TPC pour expliquer l’activité constitue une source d’erreur.
Combiner les deux courbes permet, par exemple, d’expliquer l’absence d’une espèce dans
des habitats où les conditions thermiques se situent dans la fenêtre de tolérance ther-
mique mais en dehors de la fenêtre de températures volontaires pour la reproduction
[Gunderson et Leal, 2016]. Dans ce contexte, il est tout à fait pertinent de fournir de nou-
velles solutions pour estimer, au moins, la probabilité d’activité. Cette approche réduite
permet de s’affranchir de la plus lourde tâche, le suivi focal des individus.

3.1.6 Utilisation opportuniste de données de comptage pour modéliser
la probabilité d’activité

Nous proposons dans ce chapitre une simplification de la méthode « organismal per-
formance », en quantifiant seulement la probabilité d’activité en fonction de la tempé-
rature corporelle. Le calcul de cette probabilité permet de conserver la nature continue
de l’activité. Nous n’intégrons pas la vigueur d’activité, car celle-ci est trop complexe à
mesurer. La nouvelle approche que nous présentons utilise de manière innovante des
données de comptage, avec une réplication spatiale et temporelle pour l’estimation de
l’abondance. Parmi les méthodes d’échantillonnage utilisées pour obtenir des estima-
tions d’abondance - capture marquage recapture [Ruiz de Infante Anton et al., 2013],
distance sampling [Calambokidis et Barlow, 2004; Thompson et al., 1994], échantillon-
nage à observateurs multiples [Kacoliris et al., 2009; Nichols et al., 2009] - la modélisation
N-mélange représente un bon compromis entre le contexte statistique et les questions
pratiques. Elle tient compte avec précision des mécanismes écologiques sous-jacents et
des erreurs d’observation. Elle est peu coûteuse puisqu’elle nécessite ni la capture, ni la
manipulation des individus, ce qui facilite un suivi à grande échelle [Ficetola et al., 2018].
Ses avantages sont particulièrement intéressants pour le suivi d’espèces craintives et/ou
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menacées. Cette modélisation intègre l’imperfection de la détection, centrale en écolo-
gie [Kellner et Swihart, 2014; Si et al., 2018]. La détection des ectothermes est très souvent
imparfaite, principalement en raison de leur petite taille mais aussi parce que le taux d’ac-
tivité dépend des températures environnementales [Kern et al., 2015] et de la structure de
l’habitat [Schoener, 1970].

3.1.7 Le modèle N-mélange pour modéliser l’abondance

Le modèle N-mélange, développé par Royle [2004], est un modèle hiérarchique. Il es-
time deux paramètres, la probabilité de détection (p) et l’abondance moyenne (λ), ainsi
que des covariables variant dans l’espace et dans le temps pour gérer l’hétérogénéité non
modélisée. Le processus de détection est conditionné par le processus d’état, l’abondance
[Royle et Nichols, 2003]. La variable latente, l’abondance, peut être modélisée selon diffé-
rentes lois de distribution, les plus couramment utilisées sont les lois Poisson (P), Poisson
avec inflation de zéros (ZIP) et Négative Binomiale (NB) [Royle, 2004]. La plus simple est la
distribution P qui suppose que la moyenne et l’écart-type sont similaires. La distribution
ZIP permet de gérer un grand nombre de zéros dans les données de comptage, indépen-
damment de la distribution de Poisson effectuée sur les données strictement positives
[Tu, 2006]. Enfin, la distribution NB prend en compte la surdispersion des données, i.e.
lorsque la moyenne est supérieure à la variance [Royle et Nichols, 2003; Saunders et al.,
2018]. Cependant, cette distribution peut conduire à la surestimation ou à l’estimation
infinie de l’abondance, notamment lorsque la probabilité de détection est faible [Ficetola
et al., 2018; Joseph et al., 2009]. La modélisation N-mélange nécessite un suivi répliqué
spatio-temporellement, qui permet la prise en compte de la variabilité, en intégrant des
covariables de sites et d’échantillonnage [Bötsch et al., 2019; Duarte et al., 2018; Ficetola
et al., 2018]. Les covariables de site décrivent les différences entre les unités spatiales étu-
diées et les covariables d’échantillonnage décrivent les variations au cours de l’échan-
tillonnage pour chaque visite [Royle, 2004].

3.1.8 Problématique

En s’appuyant sur la force du cadre de la modélisation N-mélange, nous améliorons
la définition de la probabilité d’activité en tenant compte de l’imperfection de la détec-
tion; celle-ci étant précédemment estimée à partir des comptages naïfs [Pottier, 2012;
Vicente Liz et al., 2019]. L’approche est réalisée à partir de données de comptage initiale-
ment non dédiées à ce type d’étude. Les individus disponibles pour le comptage sont dé-
tectables dès qu’ils sont sortis de leur terrier, c’est-à-dire dès qu’ils ne sont pas inactifs se-
lon les définitions communément utilisées [Arribas, 2009; Ferri-Yáñez, 2007]. Ainsi, dans
ce chapitre uniquement, le lézardage est inclus dans la définition de l’activité et la pro-
babilité d’activité est modélisée comme le complémentaire de la probabilité d’inactivité.
Nous supposons que la courbe de probabilité d’activité reflétera une fenêtre thermique
incluse dans la fenêtre de tolérance et qui inclura la VTR, avec un optimum proche de la
température préférée. Nous présentons d’abord la construction et la sélection du meilleur
modèle d’abondance. Puis, nous estimons les probabilités d’activité à partir des estima-
tions de la probabilité de détection et des abondances sur chaque site. Ensuite, nous éta-
blissons la relation entre les températures de l’air et les températures corporelles, puis
nous calculons les températures corporelles ressenties pour ces températures de l’air. En-
fin, nous obtenons la relation entre la probabilité d’activité et la température corporelle.
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3.2 Matériels et méthodes

3.2.1 Site d’étude et échantillonnage

Le Lézard catalan (Podarcis liolepis) a été suivi en 2019 et 2020 sur le site de Mendive
(Figure 3.2). Le suivi a été répliqué spatio-temporellement selon 8 parcelles de 2500m²,
chacune visitées trois fois au cours de l’été de mi-juin à mi-août. Lors de chaque visite, le
nombre d’individus vus par parcelle a été noté ainsi que des covariables de site - l’altitude,
la couverture de l’habitat (exprimée en pourcentage de rochers, de mousses, de plantes
herbacées, d’arbustes et d’arbres) et d’échantillonnage - la nébulosité, la température de
l’air (mesurée à l’aide d’un enregistreur de données OnsetTM) [Mallard, 2016].

FIGURE 3.2 – Site d’étude de Mendive pour le suivi de l’abondance du Lézard catalan. Ce site est
divisé en 8 placettes où des comptages sont effectués 3 fois par an. Une station météorologique est
déployée sur la placette 4 à 727 mètres d’altitude, elle enregistre la température de l’air (Tair). Deux
modèles biomimétiques sont déployés sur la placette 6 à 730 mètres d’altitude, ils enregistrent la
température opérante (Te). Nous observons sur la photo en haut à droite, une femelle en insolation
proche du modèle déployé. Crédit photographique : Matthieu BERRONEAU.

En parallèle du protocole d’abondance, pour établir la relation entre la température
de l’air et la température corporelle, une station météorologique et deux modèles bio-
mimétiques ont été déployés (Figure 3.2). La station enregistre la température de l’air
(Tair) à 727 mètres sur la placette 4. La température opérante (Te), est mesurée par deux
modèles biomimétiques, espacés d’un mètre, localisés sur la placette 6 à 730 mètres. Un
modèle biomimétique mime les propriétés thermiques du lézard, la conduction, la convec-
tion et le rayonnement [Helmuth et al., 2016; Hugon et al., 2020; Wild et al., 2019]. L’inser-
tion d’une sonde thermique à l’intérieur du modèle permet l’enregistrement de la tem-
pérature opérante [Erbakanov et al., 2015; Sinervo et al., 2010; Vicenzi et al., 2019]. La
température opérante est un proxy de la température corporelle d’un individu à l’équi-
libre qui resterait là où le modèle est déployé [Chan et al., 2019; Helmuth et al., 2016].
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Un proxy est une quantité mesurable corrélée à la température corporelle non mesurable
[Upton et Cook, 2008]. De nombreux détails sont disponibles dans les sections 1.2 et 6.2
de Hugon et al. [2020]. Afin de mesurer une température corporelle réaliste, il est essentiel
de déployer le modèle biomimétique sur un site d’insolation. Sur la photographie en haut
à droite, nous observons une femelle qui lézarde proche du modèle déployé (Figure 3.2).

3.2.2 Modélisation de l’abondance

Le pré-requis à la modélisation de l’abondance, comme toute analyse de données, ré-
side en la mise en forme et au nettoyage des données [Díaz de la Vega-Pérez et al., 2019].
Il s’agit d’obtenir un tableau où les lignes représentent les unités spatiales et les colonnes
représentent les variables [Wickham, 2014]. Ces étapes préliminaires sont souvent fasti-
dieuses et chronophages [Kandel et al., 2011]. Pour améliorer l’efficacité de l’analyse, il
est pertinent de les automatiser en utilisant un programme informatique [Carey et al.,
2019; Michener et Jones, 2012]. Le développement d’un tel programme, adapté à ce be-
soin commun, a été réalisé par des étudiants en licence informatique sous notre enca-
drement. Ce travail est détaillé en Annexe H et fait l’objet d’un article scientifique accepté
dans NATURAE.

La modélisation hiérarchique N-mélange a été réalisée avec le package unmarked
[Fiske et Chandler, 2011, 2019]. Dans ce package, trois distributions sont disponibles pour
modéliser l’abondance moyenne (λ) : la distribution poisson (P), la distribution pois-
son avec inflation de zéros (ZIP) et la distribution négative binomiale (NB). Nous avons
construit six modèles de base, les modèles p(.)λ(.) et p(visite)λ(.) pour chaque loi de dis-
tribution. Le premier s’appelle le modèle constant, le second explicite l’effet de la visite
sur la probabilité de détection. Une étape importante, trop souvent oubliée lors de l’uti-
lisation des options par défaut du package, est de fournir une limite supérieure au pa-
ramètre K de la distribution considérée. Négliger cette étape peut conduire à des esti-
mations d’abondance infinies, en raison de procédures d’optimisation numérique qui se
terminent à des valeurs arbitrairement grandes, en particulier lorsque la probabilité de
détection et le nombre de visites sont faibles [Couturier et al., 2013; Dennis et al., 2015].
Pour estimer K, nous avons utilisé la somme du nombre d’observations, comme spécifié
dans [Berroneau et al., 2015].

Pour chacun des 6 modèles, nous avons réalisé des tests d’ajustement avec 1000 échan-
tillons échantillonnés par bootstrap. Si la p-valeur était supérieure à 0,05 et le ĉ proche
de 1, alors le modèle était considéré ajusté [Duarte et al., 2018; Fiske et Chandler, 2011].
Les modèles retenus pour la sélection sont stabilisés, i.e. l’abondance moyenne estimée
reste stable lorsque K augmente, et ajustés. Parmi ces modèles, le modèle sélectionné
pour explorer l’effet des covariables était celui qui présentait le critère d’information d’Akaike
corrigé (AICc) le plus faible. Cet indicateur correspond à l’AIC corrigé pour les petites
tailles d’échantillon [Burnham et al., 2002; Royle et Nichols, 2003]. D’abord, nous avons
étudié de manière exhaustive, l’effet des covariables d’échantillonage sur la probabilité
de détection et sur l’abondance séparément puis l’effet des covariables de site sur l’abon-
dance et sur la probabilité de détection, séparément aussi. Ensuite, nous avons exploré
l’effet de l’ensemble des covariables sur la probabilité de détection, en se limitant à deux
covariables. Les meilleurs modèles ont été identifiés lorsque le delta AICc était inférieur à
10 en utilisant des règles empiriques [Burnham et al., 2002]. Enfin, à partir des meilleurs
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modèles, nous avons construits des modèles qui intégraient des covariables sur la proba-
bilité de détection et sur l’abondance. Le meilleur des meilleurs modèles a été sélectionné
sur critère AICc, en vérifiant sa stabilité et son ajustement. Il a été utilisé pour estimer
l’abondance sur chacune des placettes.

3.2.3 Calcul des proxy d’activité

Le calcul des proxys d’activité est la seconde étape vers la modélisation de la proba-
bilité d’activité. Ils sont calculés pour chaque i placette et chaque j visite. Ils résultent du
ratio entre le nombre d’individus observés (ni , j ) corrigé par la probabilité de détection
(p̂i , j ), et le nombre d’individus estimés réellement présents sur la placette (N̂i ) (Équa-
tion 3.1).

pAi , j =
ni , j /p̂i , j

N̂i
(3.1)

L’équation 3.1 prend en compte le nombre d’individus disponibles pour la détection
et la probabilité de détection. Par exemple, si ni , j =10, p̂i , j =0,25 et N̂i =50, le proxy sera
égal à 0,8. Si on compte le même nombre d’individus avec la même probabilité de détec-
tion mais pour N̂i =100, le proxy sera égal à 0,4. De même, si on compte toujours le même
nombre d’individus avec p̂i , j =0,5 sur un site où N̂i =100, le proxy sera égal à 2. Ceci illustre
la pertinence de prendre en compte dans le calcul du proxy, l’abondance sur chaque pla-
cette et la probabilité de détection pour chaque couple placette-visite. Pour calibrer les
données entre les deux années, nous avons fixé les deux proxys maximaux à un en divi-
sant les proxys par la valeur la plus élevée de chaque année.

3.2.4 Estimation des températures corporelles des individus observés

Pour construire une relation entre l’activité et la température corporelle, il est néces-
saire d’estimer un proxy de la température corporelle des individus observés, la tempéra-
ture opérante. Cette estimation est réalisée pour chaque couple placette-visite, à partir de
la relation entre la température de l’air et la température opérante. Ces deux températures
présentent plus ou moins une corrélation linéaire, par exemple estimée à 0,31 pour Ibe-
rolacerta bonnali [Ortega et al., 2016] ou à 0,64 pour Timon lepidus [Ferri-Yáñez, 2007].
Ainsi, établir cette relation n’est pas si triviale. Afin d’obtenir la relation la plus correcte
possible, nous avons tronqué la série temporelle sur la période des visites, du 15 juin au 15
août. Nous avons utilisé les données de température de l’air et de températures opérantes
enregistrées en 2018 ; les données n’étaient pas disponibles en 2019 et 2020. La moyenne
des séries temporelles enregistrées par les deux modèles biomimétiques a été calculée et
utilisée pour construire un modèle linéaire et un modèle additif généralisé (GAM) entre
Tair et Te. Les deux modèles ont été comparés selon le critère AIC et les résultats d’un
test χ2, réalisé avec la fonction anova. Le meilleur des deux modèles a été utilisé pour es-
timer les températures corporelles, correspondantes aux températures de l’air mesurées
sur les placettes à chaque visite. Les intervalles de confiance à 95 % ont été calculés avec
l’équation IC = f i t ± sd [Wood, 2006].
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3.2.5 Modélisation de la probabilité d’activité en fonction des tempéra-
tures corporelles

Avant de procéder à la modélisation, le jeu de données initial a fait l’objet d’un exa-
men approfondi pour classer les valeurs zéros. Les proxys égaux à 0 résultent d’une abon-
dance ni , j estimée nulle. Il s’agissait d’identifier les origines multiples de ces valeurs, soit
les faux zéros, les zéros structuraux et les zéros aléatoires [Blasco-Moreno et al., 2019].
La sélection des zéros, utilisés pour modéliser la probabilité d’activité, est réalisée selon
la pertinence écophysiologique de la relation attendue. Un zéro encadré par des valeurs
supérieures à 0, par ordre de température croissante, est probablement un faux zéro. En
effet, les proxys calculés pour des températures inférieures et supérieures indiquent que
l’activité est possible. Ainsi, cette valeur 0 n’explique pas l’inactivité en raison de la tem-
pérature. Elle résulterait soit d’une réelle absence de l’individu soit d’une imperfection de
détection au cours des trois visites. Cette étape permet de minimiser la présence de faux
zéros dans la modélisation.

Pour modéliser la probabilité d’activité en fonction de la température corporelle (Tb),
deux modèles ont été construits : un modèle quadratique de second ordre comme dans
Gunderson et Leal [2016] et un modèle gaussien comme suggéré par les résultats de Vi-
cenzi et al. [2019] (Equation 3.2). Ces modèles avaient été testés pour modéliser la TPC,
qui a une forme similaire à la forme attendue de la courbe de probabilité d’activité [An-
gilletta, 2006]. Les modèles ont été comparés sur les critères AIC et la racine de l’erreur
quadratique moyenne (RMSE - Root Mean Squared Error). Cette erreur est calculée à par-
tir d’une méthode de validation croisée avec k=5. Elle divise l’ensemble du jeu de données
en k groupes, puis le modèle est entraîné sur k-1 groupes, puis testé sur le groupe restant
[Berrar, 2019]. Différents critères d’évaluation peuvent être calculés, dont la RMSE, anti-
corrélée à la qualité du modèle. Les intervalles de confiance autour des prédictions ont
été calculés avec la fonction predictNLS du package propagate [Spiess, 2018]. Pour définir
la courbe de probabilité d’activité, le maximum du meilleur modèle a été fixé égal à un.

y = k ∗e
−

1

2
× (Tb −µ)2

σ2 (3.2)

3.3 Résultats

3.3.1 Proxys d’activité à partir des estimations issues des modèles d’abon-
dance

Les meilleurs modèles de base en 2019 et 2020 sont des modèles p(.)λ(.), avec K=30, et
la distribution ZIP en 2019 et P en 2020. Sur les données de 2019, les modèles incluant des
covariables de site et d’échantillonnage ne sont pas meilleurs que le modèle de base. Le
test d’ajustement indique que le modèle est ajusté (p-valeur=0,117 et ĉ=1,351). La proba-
bilité de détection est de 0,196 avec un intervalle de confiance à 5 % égal à [0,018 ; 0,766]
et un écart type de 0,209. Le paramètre λ est égal à 5,72 [0,65 ; 50,19] avec un écart type
de 6,34. Sur les données de 2020, la modélisation qui inclue les covariables a conduit à
la sélection du modèle p(Tair)λ(.). Ce modèle est stable mais non ajusté (p-valeur=0,021
et ĉ=1,713). La probabilité de détection varie en fonction de la température de l’air, pour
chaque couple placette - visite, entre 0,037 [0,003 ; 0,311] et 0,276 [0,024 ; 0,856]. Les abon-
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dances estimées sur chaque placette (N̂i ) sont indiquées dans le tableau 3.2 pour les deux
années. Les estimations issues des modèles d’abondance ont permis le calcul des proxys
d’activité (pAi , j ) (Tableau 3.3).

Placette i N̂i, 2019 [IC] N̂i, 2020 [IC]

1 0,29 [0 ; 4] 7,57 [3 ; 13]
2 5,57 [3 ; 9] 7,62 [3 ; 13]
3 4,72 [2 ; 9] 14,84 [11 ; 20]
4 10,04 [7 ; 14] 8,34 [4 ; 13]
5 0,29 [0 ; 4] 6,81 [6 ; 3]
6 9,91 [6 ; 14] 8,80 [4 ; 14]
7 5,57 [3 ; 9] 8,33 [4 ; 14]
8 0,29 [0 ; 4] 6,37 [2 ; 12]

TABLEAU 3.2 – Abondance du Lézard catalan estimée sur chaque placette du site de Mendive (N̂i )
et intervalles de confiance associés (IC), en 2019 et en 2020.

Placette i pAi, 1, 2019 pAi, 2, 2019 pAi, 3, 2019 pAi, 1, 2020 pAi, 2, 2020 pAi, 3, 2020

1 0,00 (0,00) 0,00 (0,00) 0,00 (0,00) 0,00 (0,00) 0,32 (1,23) 0,00 (0,00)
2 0,00 (0,00) 0,60 (1,83) 0,30 (0,91) 0,63 (2,43) 0,00 (0,00) 0,40 (1,54)
3 0,35 (1,08) 0,00 (0,00) 0,35 (1,08) 0,19 (0,72) 0,51 (1,95) 0,60 (2,32)
4 0,17 (0,51) 1,00 (3,04) 0,33 (1,01) 1,00 (3,85) 0,12 (0,47) 0,00 (0,00)
5 0,00 (0,00) 0,00 (0,00) 0,00 (0,00) 0,00 (0,00) 0,16 (0,62) 0,00 (0,00)
6 0,67 (2,05) 0,51 (1,54) 0,51 (1,54) 0,79 (3,05) 0,16 (0,60) 0,36 (1,40)
7 0,00 (0,00) 0,60 (1,83) 0,30 (0,91) 0,00 (0,00) 0,44 (1,71) 0,00 (0,00)
8 0,00 (0,00) 0,00 (0,00) 0,00 (0,00) 0,00 (0,00) 0,00 (0,00) 0,00 (0,00)

TABLEAU 3.3 – Proxys d’activité du Lézard catalan calculés pour chaque couple placette i - visite j
(pAi , j ). Les proxys non corrigés sont indiqués entre parenthèses, les valeurs les plus élevées pour
chaque année sont en gras et les zéros sont en gris.

3.3.2 Proxys de la température corporelle

Du 15 juin à 00h00 au 15 août à 23h00, 1488 valeurs horaires de Tair et Te ont été
enregistrées. D’après un test de corrélation réalisé avec le méthode de Pearson, Tair et
Te sont corrélées avec un coefficient égal à 0,879 [0,867 ; 0,890], p-valeur < 2.2×10−16.
L’AIC et le test du χ2 révèlent que le modèle GAM est meilleur que le modèle linéaire (p-
valeur < 2.2×10−16) (Figure 3.3). Les proxys de températures corporelles, correspondantes
aux températures de l’air mesurées, ont été calculés avec le modèle GAM (Tableau 3.4).
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FIGURE 3.3 – Température opérante en fonction de la température de l’air, pour des séries enre-
gistrées du 15 juin au 15 août 2018 sur le site de Mendive. Le modèle GAM est en vert et le modèle
linéaire en orange. Les prédictions sont représentées par la ligne continue et les intervalles de
confiance à 5 % sont en transparence.

3.3.3 Probabilité d’activité

Sur l’ensemble des 48 points - 8 placettes * 3 visites * 2 années, il y avait 23 zéros. Nous
avons supprimé 19 zéros, calculés pour des températures opérantes variant de 23,84°C à
45,45°C. Le premier zéro à Te=21,67°C a été conservé bien qu’il était encadré par deux va-
leurs supérieures à 0. Le dernier zéro à Te=49,78°C a également été conservé. À Te=47,28°C,
les deux zéros ont été conservé car trois valeurs ont été enregistrées à cette température et
une seule d’entre elle était supérieure à 0. L’observation en 2020 (pA3,2=0,51, Te=20,06°C)
a été supprimée car semblait aberrante par rapport aux autres observations. Ainsi, nous
avons obtenu 28 points pour construire les modèles (Tableau 3.4, Figure 3.4). L’AIC in-
dique que le modèle gaussien est le meilleur. La RMSE n’est pas significativement diffé-
rente entre les deux modèles (Tableau 3.5).

(pA; Te)i, 1 (pA; Te)i, 2 (pA; Te)i, 3 (pA; Te)i, 1 (pA; Te)i, 2 (pA; Te)i, 3

1 (0,00; 47,28) (0,00 ; 32,26) (0,00 ; 33,68) (0,00 ; 34,88) (0,32 ; 22,03) (0,00 ; 27,32)
2 (0,00; 47,28) (0,60 ; 35,56) (0,30 ; 30,07) (0,63 ; 34,71) (0,00; 21,67) (0,40 ; 31,31)
3 (0,35 ; 42,62) (0,00 ; 43,28) (0,35 ; 28,50) (0,19 ; 30,47) (0,51 ; 20,06) (0,60 ; 31,11)
4 (0,17 ; 47,28) (1,00 ; 35,05) (0,33 ; 25,90) (1,00 ; 33,68) (0,12 ; 20,59) (0,00 ; 33,51)
5 (0,00; 49,78) (0,00 ; 25,20) (0,00 ; 27,32) (0,00 ; 32,81) (0,16 ; 21,18) (0,00 ; 35,73)
6 (0,67 ; 43,62) (0,51 ; 29,85) (0,51 ; 26,37) (0,79 ; 37,25) (0,16 ; 23,20) (0,36 ; 31,70)
7 (0,00 ; 45,45) (0,60 ; 37,59) (0,30 ; 25,90) (0,00 ; 30,50) (0,44 ; 26,37) (0,00 ; 34,71)
8 (0,00 ; 39,78) (0,00 ; 32,44) (0,00 ; 26,61) (0,00 ; 35,22) (0,00 ; 23,84) (0,00 ; 35,39)

TABLEAU 3.4 – Couple des proxys d’activité corrigés et de la température opérante du Lézard ca-
talan. Le bloc à gauche correspond aux estimations pour l’année 2019, celui à droite pour l’année
2020. Chaque ligne correspond à une placette, de la placette 1 à la placette 8. Les zéros non conser-
vés sont en gris et ceux conservés sont en gras, l’observation aberrante est en rouge.
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FIGURE 3.4 – Modélisation quadratique (en orange) et gaussienne (en vert) du proxy d’activité
(cercles noirs) en fonction de la température opérante. Les prédictions des modèles sont repré-
sentées par la ligne continue et les intervalles de confiance à 5 % sont en transparence.

AIC RMSE

Quadratique -9,67 0,194 ± 0,046
Gaussien -12,33 0,192 ± 0,043

TABLEAU 3.5 – AIC (Akaike Information Criterion) et RMSE (Root Mean Square Error) des modèles
quadratique et gaussien.
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FIGURE 3.5 – Modélisation de la probabilité d’activité en fonction de la température opérante. La
prédiction du modèle est représentée par la ligne continue et l’intervalle de confiance à 5 % est en
transparence.
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Pour obtenir la courbe de probabilité d’activité, les proxy d’activité ont été estimés
par le modèle gaussien de paramètres k = 0,701 [0,565 ; 0,838], µ = 35,78 [34,03 ; 37,54]
et σ = 7,01 [5,36 ; 9,65], puis ils ont été divisé par le paramètre k, valeur maximale de la
courbe. La température au pic d’activité est la moyenne µ. La probabilité d’activité est
supérieure à 0,01 lorsque la température opérante est comprise entre 15,35°C et 56,22°C
(Figure 3.5).

3.4 Discussion

3.4.1 Grande variabilité des estimations issues du modèle d’abondance

Quelle que soit l’année, il existe une variabilité considérable autour des estimations
des modèles d’abondance. Les écarts-types sont plus grands que les estimations elles-
mêmes (p = 0,196 avec SE = 0,209 en 2019, pi , j ∈ [0,037 ; 0,276] avec SEi , j ∈ [0,045 ; 0,280]
en 2020). Cette variabilité indique que les modèles sélectionnés sont très imprécis, bien
qu’ils soient les meilleurs parmi tous ceux qui ont été construits. La probabilité de détec-
tion est faible, ce qui peut expliquer la grande variabilité autour des estimations d’abon-
dance [Rossman et al., 2016]. Également, la variabilité observée pourrait résulter de l’hé-
térogénéité non modélisée. Les données seraient insuffisantes pour révéler l’effet des co-
variables du site et d’échantillonnage [Zhao et Royle, 2019]. En effet, les covariables de
sites n’ont été retenues dans aucune des deux modélisations, alors que biologiquement,
la distribution des espèces dépend du type de couverture de l’habitat [Barlow, 2010; Gué-
lat et Kéry, 2018]. Le Lézard catalan est inféodé aux milieux ouverts et rocheux [Berro-
neau, 2015], pourtant ni la variable roche ni la variable mousse n’ont été conservées.
Également, afin de réduire l’imprécision, l’effort d’échantillonnage pourrait être renforcé
[Dénes et al., 2015; Rossman et al., 2016] et conçu selon un design probabiliste [Kermor-
vant et al., 2017, 2019]. Contrairement à ce qui aurait dû être réalisé dans le cadre d’un de-
sign probabiliste, la définition des placettes a été faite sur des zones rocheuses propices à
l’accueil de l’espèce [Mallard, 2017]. Cela réduit la collecte de données de non-détection,
aussi indispensables que les données de détection pour identifier les covariables explica-
tives [Royle et Nichols, 2003; Zipkin et al., 2017]. Dans notre cas d’étude, ce n’est pas rédhi-
bitoire, au contraire, cela réduit la quantité de faux zéros [Blasco-Moreno et al., 2019]. En-
fin, les distributions P, ZIP et NB, implémentées dans unmarked, restent simples. Il serait
intéressant de tester d’autres distributions telles que la négative binomiale avec inflation
de Zéros (ZANB), la binomiale avec inflation de zéros (ZIB) ou encore les distributions
Neymann et Tweedie [El-Shaarawi et al., 2011; Joseph et al., 2009; Tu, 2006]. Ces distri-
butions nécessitent des hypothèses spécifiques et sont rarement implémentées dans les
logiciels statistiques [Blasco-Moreno et al., 2019].

3.4.2 Des proxys d’activité non bornés entre 0 et 1

Bien que les estimations du modèle d’abondance présentent une grande variabilité,
les erreurs associées sont constantes sur l’année. Ainsi, les résultats restent cohérents ; les
estimations reflètent les variations du nombre d’individus d’actifs en fonction de la tem-
pérature de l’air. L’équation 3.1 devrait conduire à l’estimation de proxy au plus égaux
à 1. Le numérateur de l’équation permet d’obtenir le nombre d’individus observé, cor-
rigé par la probabilité de détection. Ce nombre devrait être inférieur au nombre d’indivi-
dus estimés sur la placette, le dénominateur. Pourtant, parmi les proxys strictement po-
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sitifs, 72 % sont supérieurs à 1 et la valeur maximale est 3,84. Ce biais peut s’expliquer
par les erreurs d’estimation de la probabilité de détection et de l’abondance, liées à la
non significativité des covariables [Duarte et al., 2018; Ficetola et al., 2018]. Par exemple,
lors du suivi de la placette 4 en 2019, 1 individu a été observé lors de la première visite,
2 lors de la troisième et 6 lors de la seconde. La température et la nébulosité lors de la
deuxième visite étaient intermédiaires aux données des visites 1 et 3, suggérant un effet
des covariables d’échantillonnage, non retenu dans le meilleur modèle sélectionné. Afin
de comparer les proxys calculés sur les deux années, nous avons choisi de fixer la valeur
maximale à 1 pour chaque année. Ainsi, nous avons fait l’hypothèse que le proxy d’ac-
tivité maximal était équivalent entre les années. Ici, les deux valeurs maximales ont été
calculées pour une température de l’air similaire et sur la même placette (pA(4,2,2019)=3,04
à 24°C, pA(4,1,2020)=3,85 à 23,2°C), ce qui renforce notre niveau de confiance dans cette
hypothèse.

3.4.3 Nature et variabilité de la relation entre la température de l’air et
la température opérante

Dans la littérature, la relation entre la température de l’air (Tair) et la température opé-
rante (Te) est souvent modélisée de façon linéaire, quel que soit le coefficient de corréla-
tion. Dans l’étude de Ferri-Yáñez [2007], le coefficient de corrélation était égal à 0,64 avec
Tair enregistrée par une station météo et Te par une caméra thermique orientée sur l’indi-
vidu étudié. Dans les travaux d’Ortega et al. [2016], le coefficient de corrélation était égal
à 0,31 avec Tair et Tb mesurées juste après la capture. L’ajustement du modèle linéaire
était très faible (R² = 0,094). Dans notre étude, le coefficient de corrélation est supérieur
à ceux estimés dans la littérature (0,879 [0,867 ; 0,890]). Cependant, la représentation des
données montre une relation bi-linéaire, avec un point de rupture proche de Tair = 20°C,
plutôt que linéaire. Le modèle GAM prend en compte ce changement de tendance, ce qui
explique probablement son meilleur ajustement. Le point de rupture pourrait s’expliquer
par la capacité du substrat rocheux à stocker la chaleur lorsque la température de l’air est
élevée, les modèles biomimétiques étant déployés sur les roches [Barry-Macaulay et al.,
2013; Cho et al., 2009].

Notre approche suppose aussi que la relation entre Tair et Te est constante dans l’es-
pace et le temps. Cependant, [Hugon et al., 2020] ont démontré que les temps d’activité
calculés à partir des températures opérantes étaient spatio-temporellement variables. La
relation établie a été définie à partir de données enregistrées au cours d’une année diffé-
rente de celle des années de suivi. La température maximale en 2018 était inférieure de
2,5°C à celle de l’un des deux années de suivi (30,39°C en 2018 versus 32,80°C en 2019).
Ainsi, le modèle GAM présente un large intervalle de confiance autour des estimations
des températures opérantes correspondantes à des températures de l’air élevées, obser-
vées en 2019 mais rarement ou jamais enregistrées en 2018. Cela indique qu’il serait plus
pertinent, lorsque cela est possible, d’utiliser la température de l’air enregistrée la même
année que le suivi. Hugon et al. [2020] ont aussi montré qu’il existait une variabilité forte
entre deux séries de températures opérantes mesurées seulement à un mètre de distance.
Dans notre étude, nous avons utilisé la moyenne des deux séries de températures opé-
rantes enregistrées. Pourtant, le test d’égalité des rangs de Wilcoxon indique que les séries
sont différentes (p-valeur = 0,0028). Les écarts entre les minimums, les moyennes et les
maximums sont 0,64°C, 0,09°C et 5,68°C. Toutes ces observations indiquent l’existence
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d’une variabilité forte, à l’échelle même de la placette. Nous recommandons, pour une
future étude, de déployer un modèle biomimétique par placette, afin de capturer la varia-
bilité spatiale à l’échelle de la parcelle.

3.4.4 Sélection des proxys d’activité, valeurs nulles et aberrantes

Nous avons sélectionné 58 % des proxys pour modéliser la courbe de probabilité d’ac-
tivité, en éliminant 83 % des zéros et un point aberrant. La sélection des zéros est déli-
cate puisqu’il est difficile de déterminer si le zéro résulte d’une réelle absence de l’espèce,
d’une erreur d’échantillonnage, d’une erreur de détection ou de conditions thermiques
inadaptées [Dénes et al., 2015; Martin et al., 2005]. Dans les trois premiers cas, le proxy
calculé à partir de ce zéro, doit être retiré du jeu de données puisqu’il ne résulte pas d’une
température de l’air inadéquate pour l’activité. Par exemple, sur la placette 8, les deux
années, aucun individu n’est observé. Nous remarquons aussi que les températures opé-
rantes sont encadrées par des températures opérantes pour lesquelles des individus sont
observés (Tableau 3.4). Ainsi, sur cette placette, les proxys égaux à zéros résultent proba-
blement d’une réelle absence de l’espèce ; ils ne sont pas informatifs pour la modélisation
de la probabilité d’activité. Les zéros en queue de distribution sont probablement des
zéros structuraux, expliqués par un environnement thermique inadapté [Blasco-Moreno
et al., 2019]. Sous cette l’hypothèse, ils sont informatifs pour modéliser la fenêtre ther-
mique d’observation des individus, i.e. la fenêtre thermique d’activité, ils ont donc été
conservés.

Un point aberrant est une observation inhabituelle, probablement due à la variabilité
de la dynamique de la population [Chen et Liu, 1993; Hodge et Austin, 2004]. La détec-
tion des points aberrants est une étape du processus de nettoyage des données [Hodge et
Austin, 2004]. La suppression de ces valeurs isolées est pertinente car elles peuvent entraî-
ner des biais dans l’estimation des paramètres du modèle et de l’intervalle de confiance
[Chen et Liu, 1993; Wang et Feng, 2015], contrairement à un groupe de valeurs aber-
rantes, qui peut être informatif pour l’estimation de la variabilité des prédictions [Gior-
dani et al., 2007; Wang et Feng, 2015]. Dans notre cas d’étude, le point que définissons
comme aberrant, correspond à l’observation exceptionnelle de 8 individus sur la placette
- en moyenne, 2 sont observés - à la température de l’air la plus faible 16,4°C. Cette va-
leur est isolée et semble peu pertinente par rapport aux autres observations obtenues à
des températures légèrement plus élevées ; un seul individu a été observé à 16,8°C et à
17,2°C et il n’y a aucune observation à 17,5°C. Cette façon de nettoyer les données avait
également été effectuée dans l’étude de [Gunderson et Leal, 2015].

3.4.5 Validation de la modélisation de la probabilité d’activité

Nos résultats montrent que la probabilité d’activité est une courbe en forme de cloche,
comme suggéré par [Gunderson et Leal, 2015, 2016], ajustée par une fonction gaussienne.
Le modèle conceptuel développé dans Gunderson et Leal [2016] indique que la tempéra-
ture au pic de la courbe de vigueur d’activité efficace (EAVC) devrait être incluse dans la fe-
nêtre de température préférée (PTR). La moyenne du modèle gaussien est 35,78°C [34,03 ;
37,54], soit supérieure de trois degrés par rapport aux estimations de Tpref obtenues dans
la littérature, Tpref = 31,69°C ± 0,79 [Carneiro, 2012], Tpref = 33,07°C ± 0,27 [Carretero
et al., 2006]. Elle est plus proche des estimations calculées à partir des mesures de Tpref
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d’individus collectés sur un site d’étude voisin, Tpref = 35,10°C et PTR50 = [32,9°C ; 36,6°C]
(travail non publié, Barry SINERVO et Frank D’AMICO, 2015). Ces différentes informa-
tions montrent que la température corporelle estimée au pic de la courbe de probabilité
d’activité semble correcte.

La fenêtre thermique pour l’activité déterminée dans notre étude est [15,35°C; 56,22°C].
Dans la littérature ; VTR = [26,0°C; 37,3°C] dans Carretero et al. [2006] et VTR = [26.1°C;
38.54°C] dans les travaux non publiés de Barry SINERVO et Frank D’AMICO menés en
2015. Ces deux fenêtres thermiques d’activité sont incluses dans la fenêtre thermique dé-
finie dans notre étude, ce qui corrobore avec notre hypothèse. Les individus comptabi-
lisés par le protocole d’abondance sont actifs au sens d’être observables, c’est à dire en
dehors de leur refuge, donc pas inactifs. La détectabilité est associée au comportement
de lézardage et à différentes activités, telles que définies en écophysiologie, lorsqu’un in-
dividu est impliqué dans un comportement dynamique [Arribas, 2009; Ferri-Yáñez, 2007;
Pérez-Mellado, 1983]. Pour la définition de la VTR dans la littérature, seuls les vrais com-
portements actifs sont pris en compte, ce qui explique que la fenêtre thermique définie
ici inclus la VTR.

La valeur inférieure de la fenêtre thermique est supérieure et proche de CTmin = 10,50°C
(travail non publié, Barry SINERVO et Frank D’AMICO 2015), comme attendu. En re-
vanche, la valeur supérieure est supérieure de plus de 10 degrés à CTmax = 42,8°C [42,1°C;
44,8°C] [Herrando-Pérez et al., 2019] ou CTmax = 43,20°C (travail non publié, Barry SI-
NERVO et Frank D’AMICO 2015). L’erreur dans la détermination de la valeur supérieure
peut être associée à la plus grande imprécision sur les estimations des températures cor-
porelles élevées, par rapport aux estimations des températures corporelles plus faibles
qui présentent moins d’imprécision. Nous pouvons aussi supposer que la sur-estimation
de la valeur supérieure résulterait de la méthode de modélisation symétrique. La perti-
nence de la modélisation asymétrique est mise en avant dans le modèle conceptuel de
[Gunderson et Leal, 2015] (Voir les figures 1D et 6) et par les courbes du nombre d’indi-
vidus observés en fonction de la température corporelle [Ferri-Yáñez, 2007; Mateo, 2011;
Vicenzi et al., 2019]. Ici, la modélisation asymétrique pourrait estimer la valeur supérieure
proche de Te = 47,28°C [43,93°C; 50,63°C], qui correspond à la valeur la plus élevée pour
laquelle il n’y a pas eu d’observation sur 2 des 3 visites.

3.4.6 Robustesse de l’approche

Pour évaluer la robustesse de cette nouvelle approche, nous avons mené la même
analyse avec les deux seconds meilleurs modèles d’abondance, p(.)λ(.) avec la loi de dis-
tribution NB et p(Tair+roche)λ(.) avec la loi de distribution P, pour les données enregis-
trées respectivement en 2019 et 2020. Le meilleur modèle pour expliquer le proxy d’ac-
tivité en fonction de la température était également le modèle gaussien (AICGaussi en =
2,66 versus AICQuadr ati que = 3,10). La température au pic, 36,31°C [33,96°C; 38,66°C], et la
gamme de température [14,85°C; 57,77°C], étaient similaires aux résultats obtenus dans
l’analyse précédente (Figure 3.6). Même si la sélection du modèle d’abondance est par-
tiellement défectueuse, la méthode fournit des résultats qui restent cohérents, bien que
les estimations soient associées à une plus grande variabilité (largeur de l’intervalle de
confiance = 4,70°C versus 3,51°C). Cette observation renforce le niveau de confiance dans
l’utilisation de cette nouvelle méthode, pour le calcul de la probabilité d’activité.

94



CHAPITRE 3. PROBABILITÉ D’ACTIVITÉ À PARTIR DES ESTIMATIONS D’UN MODÈLE
D’ABONDANCE

0.00

0.25

0.50

0.75

1.00

0 20 40 60

P
ro

x
y
 d

'a
ct

iv
it

é

Température opérante

FIGURE 3.6 – Modélisation du proxy d’activité, calculé à partir des deux premiers et seconds
meilleurs modèles d’abondance. Les prédictions des premiers modèles sont en bleu, celles des
seconds en rose. La prédiction des modèles est représentée par la ligne continue et les intervalles
de confiance à 5 % sont en transparence.

3.4.7 Vers une correction supplémentaire de la probabilité d’activité

Lors de la sélection des valeurs pour modéliser la probabilité d’activité, il peut arriver
qu’une proportion importante de zéros doive être supprimée. Supprimer 83 % des zéros
peut sembler être un problème, mais un tel tri peut en fait constituer une opportunité
pour approfondir la méthodologie mise en œuvre. C’est l’occasion de revenir sur la défi-
nition de la vigueur de l’activité. Dans Gunderson et Leal [2016], c’est le temps consacré
à une activité par rapport au temps total d’observation. Si le temps engagé dans une acti-
vité est réduit, alors la probabilité d’observer un individu actif est plus faible, ce qui peut
expliquer les visites où il n’y a pas d’observations. La vigueur d’activité pourrait être dé-
finie comme la proportion de visites avec observations sur une fenêtre de température
corporelle. Par exemple, si sur une fenêtre de température de 0,5°C, il y a 10 visites dont 7
sans observation, alors la vigueur d’activité serait de 0,3 pour ces températures.

Pour mettre en œuvre cette idée, il faut explorer soigneusement le jeu de données
et examiner les significations des valeurs zéro. Il est primordial de conserver les zéros
structuraux et aléatoires et d’éliminer les faux zéros. Les faux zéros sont ceux qui ré-
sultent d’une erreur d’échantillonnage, les zéros structurels sont ceux expliqués par les
exigences écologiques et les zéros aléatoires sont ceux liés à la variabilité de l’échantillon-
nage [Berger et Zhang, 2005; Blasco-Moreno et al., 2019]. Dans cette modélisation, les
zéros structuraux se situent à l’extrémité de le distribution (voir paragraphe 3.4.4) et les
zéros aléatoires sont ceux obtenus pour des températures adaptées aux observations. Les
zéros structuraux et aléatoires contiennent l’information nécessaire pour néo-modéliser
la vigueur d’activité. Dans cette approche, seuls les zéros obtenus sur la placette 8 ont été
retirés - ils résultaient d’une réelle absence. Nous avons calculé la vigueur d’activité sur
différentes largeurs de fenêtre thermique (1°C, 2°C, 2.5°C et 3°C). Les résultats les plus co-
hérents ont été obtenus pour la largeur 2,5°C, qui offrait un bon compromis entre les deux
catégories de visite (sans et avec observations). Cependant, nous n’avons pas obtenu une
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courbe en forme de cloche, similaire à la vigueur d’activité définie dans [Gunderson et
Leal, 2016]. Nos données sont trop peu nombreuses pour réaliser cette nouvelle modéli-
sation. Cette hypothèse pourra être testée avec plus de travail théorique et davantage de
données empiriques d’abondance.

3.5 Conclusion

L’approche présentée montre qu’avec un simple protocole d’abondance et des relevés
de température, il est possible de modéliser la probabilité d’activité pour une espèce ec-
totherme. Elle ne prend pas en compte la vigueur d’activité comme dans [Gunderson et
Leal, 2016], mais elle détermine la proportion corrigée d’individus actifs et la met facile-
ment en relation avec la température corporelle, sans qu’il soit nécessaire de capturer des
individus, comme cela est habituellement fait. Ainsi, cette approche est très adaptée aux
espèces menacées et craintives, dont la capture est risquée et à celles difficilement étu-
diables en laboratoire. Elle permet également l’utilisation opportuniste de données non
dédiées à cet usage, très fréquemment collectées dans les études en écologie. Les proto-
coles d’abondance sont nombreux et réalisés par un ensemble de structures, telles que
les associations Cistude Nature ou Naturemp ou le programme européen Enetwild par
exemple. Pour la mettre en œuvre, il suffit de disposer de données répétées de comptage
dans l’espace et dans le temps et de la mesure de la température de l’air pour chaque
session de comptage, ce qui est souvent réalisé car la température est une covariable
d’échantillonnage. Pour modéliser la relation entre la température de l’air et la tempé-
rature opérante, il suffit de déployer, a minima, un modèle biomimétique et une sonde
enregistreuse de la température de l’air. Ainsi, notre approche peut être utilisée facile-
ment, à moindre coût, par un public large.

Afin d’améliorer la modélisation de la probabilité d’activité, nous recommandons de
renforcer le protocole d’abondance avec plus de visites et de sites et de modéliser la rela-
tion entre les températures de l’air et les températures opérantes pour chaque site. Nous
soulevons aussi la pertinence de l’utilisation de modèles asymétriques pour mieux mo-
déliser les probabilités associées à des températures élevées. La méthode, telle que pro-
posée, identifie la fenêtre thermique sur laquelle les individus sont observables et non
la fenêtre sur laquelle ils sont actifs, au sens écophysiologique strict. Elle permet néan-
moins d’estimer la probabilité d’activité en fonction de la température corporelle ainsi
que la température optimale. Nous soulignons que notre approche fonctionne si la dé-
tection dépend de l’activité. Ainsi, la méthode peut être utilisée pour toutes les espèces
qui se cachent lorsque la température est inadaptée à leur activité, ce qui est le cas de
toutes les petites espèces ectothermes.

Notre étude contribue à l’amélioration des connaissances sur l’activité et la physiolo-
gie des ectothermes. Elle ouvre la voie à une meilleure utilisation empirique du concept
de vigueur d’activité efficace, développé par [Gunderson et Leal, 2016], dans le sens où elle
simplifie son application. Elle facilite aussi la définition de l’activité comme une grandeur
continue et permet d’intégrer les variations de la température corporelle dans le calcul du
temps d’activité. Enfin, en calculant facilement l’activité comme une grandeur continue,
les modèles mécanistiques de répartition d’espèces, fondés sur le temps d’activité, sont
améliorés.
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Pour assurer la reproductibilité de ce travail, l’ensemble des analyses a été conduit
dans un projet R, versionné et organisé selon les normes en écologie. Les données, les
fonctions, les scripts et les outputs seront prochainement disponibles sur GitHub.
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4.1 Introduction

4.1.1 Variabilité spatio-temporelle du climat

Généralement, lorsque les études traitent des effets statistiques du changement cli-
matique sur la biodiversité, la façon courante et trop simplifiée de les aborder consiste à
se fonder uniquement sur la moyenne des températures et à ignorer leur variabilité [Bo-
zinovic et al., 2011; Estay et al., 2011; Vasseur et al., 2014]. Pourtant, le changement clima-
tique entraîne aussi une plus grande variabilité des températures [Rummukainen, 2012].
De nombreuses études reconnaissent l’effet de la variabilité spatio-temporelle, dans la
mise en place des réponses de la biodiversité face au changement climatique [Buckley et
Huey, 2016; Cahill et al., 2012; Campbell-Staton et al., 2017]. Ce type d’étude est peu me-
née, principalement en raison de limitations budgétaires. Il convient ainsi de mettre en
œuvre de nouvelles approches expérimentales qui faciliteront ces études.

L’étude de la variabilité spatio-temporelle requière la collecte des données à de mul-
tiples niveaux spatiaux et temporels. La conception d’études spatio-temporelles est sou-
vent difficile, pour des raisons pratiques - contraintes de terrain, et techniques - analyse
des données. Les données sont par essence auto-corrélées et violent donc l’hypothèse
de base d’indépendance, ce qui rend leur analyse délicate. Pour réduire les contraintes
et faciliter la mise en œuvre pratique de ce type d’étude, nous pouvons déjà utiliser des
outils plus appropriés. Ceux-ci permettent de réduire le temps passé sur le terrain, ce qui
diminue les coûts en ressources humaines et matérielles [Wang et Gamon, 2019].

4.1.2 L’enregistreur biomimétique, un outil quasiment autonome

Au sens large, les outils de télédétection permettent l’acquisition à distance de don-
nées concernant un objet sans contact avec celui-ci [Abd Allah et al., 2017; Campbell
et Wynne, 2011; Wang et al., 2010]. Ces outils présentent de nombreux avantages, par-
ticulièrement intéressants pour la mise en œuvre d’études spatio-temporelles [Rocchini
et al., 2019]. L’acquisition à distance permet de réduire les contraintes de terrain liées à
l’isolement des sites d’étude, leur difficulté d’accès, les conditions météorologiques, etce-
tera [Abd Allah et al., 2017; Reinisch et al., 2020]. Également, ils fournissent des jeux de
données à haute fréquence et de haute qualité, avec une grande efficacité en terme de
temps [Rocchini et al., 2018; Wang et Gamon, 2019]. Également, les outils de télédétec-
tion mesurent les données toujours selon la même méthode dans le temps et l’espace, ce
qui permet une grande reproductibilité des études [Gao et al., 2019; Munafò et al., 2017;
Pettorelli et al., 2014; Rocchini et al., 2019]. Ainsi, l’utilisation d’outils similaires aux ou-
tils de télédétection apparaît comme une nouvelle ressource pour étudier la biodiversité
animale [Song et al., 2020]. La construction de modèles physiques qui miment l’espèce
étudiée permet d’acquérir des données propres à l’espèce [Sinervo et al., 2010]. Le dé-
ploiement spatio-temporel de ces modèles, couplés à un enregistreur de données, offre la
possibilité de mener, facilement et à moindre coût, des études multi-sites pluri-annuelles.

A l’heure actuelle, les enregistreurs biomimétiques sont les outils les plus utilisés pour
collecter des données à distance sur des organismes biologiques. Un enregistreur biomi-
métique [Chan et al., 2016; Lathlean et al., 2015; Lathlean et McQuaid, 2017], également
appelé capteur biomimétique [Chan et al., 2019; Wethey et al., 2011], est composé d’un
enregistreur de données et d’un modèle biomimétique. Un enregistreur de données est
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un dispositif électronique couplé à au moins une sonde qui mesure automatiquement
des quantités physiques à intervalles de temps réguliers [Abd Allah et al., 2017; Erbakanov
et al., 2015]. C’est un dispositif discret, miniaturisé, facile à utiliser, qui produit des don-
nées fiables à haute fréquence [Nishiumi et al., 2018; Shipley et al., 2018]. La petite taille
des sondes permet leur insertion dans des modèles biomimétiques qui imitent les pro-
priétés physiques de l’organisme [Bedi et al., 2019; Helmuth et al., 2016; Wild et al., 2019].
L’enregistreur biomimétique permet de mesurer différents proxys fiables [Chan et al.,
2019], un proxy étant une variable mesurable en corrélation avec une variable non me-
surable [Upton et Cook, 2008]. Par exemple, l’utilisation d’un enregistreur biomimétique,
composé d’un enregistreur de données équipé d’une sonde thermique, insérée dans un
modèle biomimétique, permet l’enregistrement d’un proxy de la température corporelle
de l’espèce d’étude [Chan et al., 2016]. Cet ensemble est déployé sur le terrain. Les tem-
pératures sont enregistrées de manière autonome, à intervalles de temps réguliers et sto-
ckées dans l’enregistreur de données jusqu’à leur collecte. Comme d’autres outils de télé-
détection, l’enregistreur biomimétique permet l’acquisition de données à faible coût, tout
en garantissant une grande qualité des données enregistrées [McMunn, 2017; Pasquali
et al., 2017]. En revanche, à la différence des outils classiques, il est nécessaire de déployer
l’équipement sur le terrain puis, le plus souvent, de revenir sur le terrain pour collecter
les données stockées. Dans notre étude, nous tirons partie des qualités de cet outil pour
mener un suivi spatio-temporel des températures corporelles dans des environnements
contraignants. Par abus de langage, l’enregistreur biomimétique est souvent appelé mo-
dèle biomimétique, ces deux termes seront utilisés indifféremment l’un de l’autre dans le
développement.

4.1.3 Étude spatio-temporelle dans les milieux dunaires et montagnards

L’acquisition de données avec un enregistreur biomimétique est une technique non-
invasive très appréciée pour l’étude des espèces menacées et discrètes. Leur utilisation,
plutôt que le déploiement d’enregistreurs de données directement sur les animaux, per-
met d’étudier les organismes sans les capturer, évitant ainsi une source majeure de stress
et l’effet de capture sur les mesures, nécessitant une correction a posteriori [Chan et al.,
2019; Lamb et al., 2017]. Également, l’enregistrement indépendant continu permet de
mener des études dans des environnements contraignants où les sites d’étude sont dif-
ficiles d’accès en termes de localisation et/ou de législation [Beddows et Mallon, 2018;
Morley et al., 2019]. Cet outil facilite également l’acquisition de données à long terme en
réduisant considérablement la durée des campagnes de terrain [Chan et al., 2016; Gil-
man et al., 2015]. Les données enregistrées sont plus réalistes que les mesures de labora-
toire, plus précises et spécifiques à l’organisme [Chapperon et Seuront, 2011; Tagliarolo et
McQuaid, 2016]. Cette technologie permet de capturer l’effet de l’environnement proxi-
mal, comme l’humidité du sol et la vitesse du vent, qui peuvent également influencer la
température corporelle [Tito et al., 2020]. Les enregistreurs biomimétiques sont fréquem-
ment utilisés en physiologie thermique, pour étudier le stress thermique, la tolérance à
la chaleur ou la performance thermique [Gilman et al., 2015; Han et al., 2020; Helmuth
et al., 2016; Monaco et al., 2016]. Les données recueillies permettent aussi de mieux com-
prendre le lien entre le rythme d’activité des espèces, les besoins thermo-hydriques et les
conditions environnementales [Jiménez-Robles et De la Riva, 2019; McMunn, 2017].
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Les milieux dunaires et montagnards présentent une biodiversité exceptionnelle, avec
de nombreuses espèces endémiques, voire emblématiques, comme le Lézard ocellé (Ti-
mon lepidus, Daudin [1802]), le plus grand lézard d’Europe [Körner, 2004; Mallard, 2016;
Tito et al., 2020]. Ces deux milieux sont soumis au changement climatique, plus intensé-
ment que les autres milieux. Sur le littoral dunaire, la répartition linéaire des espèces les
rend particulièrement sensibles aux modifications du trait de côte, plus importantes et
plus fréquentes avec le changement climatique [Carboni et al., 2009; Malavasi et al., 2018].
En montagne, le réchauffement est accéléré à haute altitude, en raison des changements
de l’albédo de la neige, des régimes hydriques et des flux de radiations [Pepin et al., 2015].
Ainsi, ces deux milieux sont prioritaires pour la mise en œuvre de politiques de conser-
vation [Elsen et Tingley, 2015]. Le littoral dunaire est classé comme un habitat prioritaire
de conservation par la Directive Habitat [Bonte et Hoffmann, 2005]. Une partie des mas-
sifs montagneux Pyrénéens bénéficie des politiques de conservation du Parc National des
Pyrénées. Les cartographies des sites et paysages protégés en Nouvelle-Aquitaine sont
disponibles ici. Bien que ces milieux abritent une grande richesse spécifique, les études
abordant la question de la variabilité climatique sur la biodiversité dunaire et monta-
gnarde sont rares. Une étude en montagne illustre la variation du temps d’activité des
espèces de lézards en fonction de l’altitude [Jiménez-Robles et De la Riva, 2019]. Cepen-
dant, elle ne prend en compte que la variabilité spatiale et écarte la variabilité temporelle,
bien qu’elle soit tout aussi importante. Les conditions de terrain contraignantes - sites
éloignés, difficulté d’accès (parfois soumis à la législation des parcs ou des réserves na-
turelles), météo changeante - sont la principale raison avancée [Lehikoinen et al., 2019].
L’enregistreur biomimétique, pour sa facilité de déploiement et son autonomie d’enre-
gistrement, est un outil approprié et puissant pour mener des études spatio-temporelles
dans ces milieux, nécessaires pour mieux appréhender l’effet du changement climatique
[Viterbi et al., 2013].

4.1.4 Variabilité spatio-temporelle des températures, étudiée à partir
de deux métriques : le temps d’activité et l’indice de persistance

Les espèces ectothermes, comme les reptiles, contrôlent leur température interne par
leur comportement et leur physiologie [Huey et al., 2009; Theisinger, 2016]. La physio-
logie thermique d’une espèce ectotherme est modélisée par les courbes de performance
thermique et de préférences thermiques (Figures 1.1 et 1.2). La fenêtre de tolérance ther-
mique façonne le profil d’activité des individus [Caetano et al., 2020; Gunderson et Leal,
2015; Sinervo et al., 2010]. Avec l’augmentation en moyenne et en variabilité des tem-
pératures, la réponse la plus observée est le changement du pattern d’activité quotidien
[Theisinger, 2016]. L’enregistrement continu d’un proxy de la température corporelle à
l’aide d’enregistreurs biomimétiques permet de calculer le temps d’activité des espèces
étudiées selon leur physiologie thermique [Huey et al., 2010; Sinervo et al., 2010]. Nous
rappelons, comme précisé en introduction générale, que le temps d’activité est le temps
engagé dans des comportements dynamiques, tels que la chasse, la recherche d’un parte-
naire sexuel ou encore les déplacements [Arribas, 2009; Ferri-Yáñez, 2007; Pérez-Mellado,
1983]. Le temps d’activité étant positivement corrélé au succès reproducteur de la popu-
lation, il peut être utilisé pour évaluer sa viabilité [Keogh et al., 2012]. Cependant, aucune
relation statistique explicite n’a été pour le moment établie. Sinervo et al. [2010] ont utilisé
un seuil de temps d’inactivité pour définir la persistance ou l’extinction. Cette méthode,
utilisée dans de nombreux articles [Ceia-Hasse et al., 2014; Kubisch et al., 2016] ne permet
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pas de calculer la probabilité d’extinction, plus pertinente pour modéliser la répartition.
Nous proposons dans ce chapitre la définition d’un indice de persistance, fondé sur le
temps d’activité, pour qualifier l’état de conservation des populations.

4.1.5 Problématique

Comme explicité précédemment, la variabilité, qu’elle soit spatiale ou temporelle, est
insuffisamment prise en compte dans les études sur la biodiversité, alors qu’elle joue un
rôle majeur dans la mise en œuvre des réponses biologiques au changement climatique.
Notre objectif premier est de quantifier l’effet de la variabilité spatio-temporelle sur le
temps d’activité et l’indice de persistance. En second temps, nous démontrerons l’impor-
tance de sa prise en compte pour mener des politiques de conservation plus adaptées.
Les hypothèses suivantes sont avancées. Les temps d’activité et les indices de persistance
seraient différents selon l’exposition et l’altitude des sites d’étude. Ces deux paramètres
pourraient également varier entre et au sein des sites, en raison de l’habitat et du mi-
croclimat généré par le micro-habitat. Enfin, la variabilité thermique serait également
inter-annuelle. Cette diversité environnementale pourrait fournir des lieux de refuge, où
le micro-habitat tamponnerait la hausse des températures [García et al., 2020]. Pour tes-
ter ces hypothèses, nous avons mesuré la température opérante à l’aide de modèles bio-
mimétiques, déployés sur plusieurs sites et années, pour trois espèces de lézards. Puis,
nous avons calculé le temps d’activité et l’indice de persistance. Enfin, nous avons réa-
lisé une analyse statistique, en conduisant des tests d’égalité de médiane, pour évaluer
la variabilité spatiale à différents niveaux - inter-réplicat, inter-localité, inter-exposition,
inter-altitude, inter-site - et la variabilité temporelle inter-annuelle. La nouveauté de cette
étude réside en l’étude de la variabilité spatio-temporelle grâce au déploiement de mo-
dèles biomimétiques, ceci par l’intermédiaire d’un nouvel indice, l’indice de persistance.
Sur la base de notre cas d’étude, nous démontrons l’intérêt des études multi-sites et multi-
années et la pertinence de l’indice de persistance.

4.2 Matériels et méthodes

4.2.1 Espèces étudiées

Trois espèces de lézards sont étudiées, deux espèces montagnardes, le Lézard de Bon-
nal (Iberolacerta bonnali, [Lantz, 1927]), le Lézard catalan (Podarcis liolepis, [Boulenger,
1905]) et une espèce dunaire, le Lézard ocellé (Timon lepidus, [Daudin, 1802]). La descrip-
tion des espèces d’étude a été réalisée dans les sections 1.6.2, 1.6.3 et 1.6.4. Les tempéra-
tures opérantes (Te), données empiriques nécessaires au calcul du temps d’activité, sont
enregistrées avec des enregistreurs biomimétiques, plus communément appelés modèles
biomimétiques.

4.2.2 Description des modèles biomimétiques utilisés

Caractéristiques techniques

Les modèles biomimétiques sont associés à des enregistreurs de données HOBO U23-
003 ONSET©, qui permettent de mesurer des températures extérieures puisqu’ils sont
étanches (Fiche technique). Leur plage de fonctionnement est de -40 à 100°C, ce qui
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couvre les fenêtres de tolérance thermiques des trois lézards étudiés (Lézard de Bonnal :
CTmin = 6,1°C and CTmax = 42,2°C, travaux non publiés, étude d’individus capturés sur
Anglas par Barry Sinervo; Lézard catalan : CTmin = 10,5°C and CTmax = 43,2°C, travaux
non publiés, étude d’individus capturés sur le chemin de la Mâture par Barry Sinervo et
Lézard ocellé : CTmax = 41,5°C [Mateo, 2011]. Les sondes thermiques de ces enregistreurs
de données sont fines, ce qui facilite leur insertion dans les modèles biomimétiques. Les
modèles biomimétiques sont des tubes en PVC de la même taille que les lézards étudiés et
ayant les mêmes propriétés thermiques. Pour les lézards de montagne, les modèles me-
surent 55 millimètres de long et ont un diamètre de 15 millimètres. Pour le Lézard ocellé,
les modèles mesurent 20 centimètres de long et ont un diamètre de 4 centimètres (Fi-
gure 4.1). Pour collecter les températures opérantes, les enregistreurs ont été connectés
à l’ordinateur à l’aide d’une navette portable HOBO©. La description de cet outil est da-
vantage détaillée en section 6.2 de Hugon et al. [2020], voir Annexe M.

FIGURE 4.1 – Modèles biomimétiques déployés sur le site d’Anglas, habitat du Lézard de Bonnal (à
gauche) et sur le site de Contis, habitat du Lézard ocellé (à droite). Crédit photographique : Florèn
HUGON.

Conditions de déploiement, dans l’espace et le temps

Les modèles biomimétiques mesurent la température opérante, un proxy de la tem-
pérature corporelle du lézard, sous l’hypothèse que l’individu reste là où le modèle a été
déployé [Grbac et Bauwens, 2001; Huey et al., 2012; Sinervo et al., 2018]. En réalité, les
individus présentent des comportements de thermorégulation adaptatifs, pour éviter les
températures trop basses ou trop élevées et se déplacent dans leur habitat [Huey et al.,
2010; Sinervo et al., 2010]. Cette méthodologie permet de quantifier les heures d’activité,
lorsque l’individu est ni dans son refuge, ni en comportement de lézardage, et les heures
d’inactivité, contraintes par des températures corporelles en dehors de la fenêtre de tolé-
rance thermique [Huey et al., 2010; Sinervo et al., 2010]. Ainsi, il est important de déployer
les modèles sur les zones d’insolation des lézards, par exemple sur des éboulis plutôt que
sur la pelouse, pour les Lézards de Bonnal et catalan. Pour permettre l’étude de la variabi-
lité du temps d’activité au cours de la période de reproduction, les modèles sont déployés
sur cette période, définie du début des accouplements jusqu’aux dernières pontes [Arri-
bas, 2009]. Afin de faciliter les comparaisons, nous avons défini une période de reproduc-
tion commune à tous les sites et à toutes les années pour une même espèce. Pour le Lé-
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zard de Bonnal, la période de reproduction commence à la mi-juin sur Anglas et Arrious
et à la mi-juillet sur Peyreget (site le plus haut des trois), nous avons décidé d’une date
commune au 15 juillet. Pour le Lézard catalan, c’est le site de Mendive qui est limitant,
avec des premiers accouplements qui se produiraient à partir de la mi-avril, plutôt que
début avril comme sur le chemin de la Mâture. La date commune du début de la période
de reproduction a été décidée au 18 avril. Selon les espèces, l’enregistrement des don-
nées est effectué à une fréquence de 10, 15 ou 30 minutes. Cette fréquence résulte d’un
compromis entre la capture fine des variations environnementales et la capacité de sto-
ckage du matériel. Les périodes de reproduction, la fréquence des enregistrements ainsi
que la longueur des séries temporelles obtenues sont synthétisées dans le Tableau 4.1.
Un complément sur la mise en pratique du déploiement des modèles biomimétiques est
disponible dans les sections 6.3 et 6.4 de Hugon et al. [2020], voir Annexe M.

Période reproduction Fréquence enregistrement Longueur série Te

Bonnal 15.07 - 02.09, 50 jours 10 min, 144 données/jour 7200 mesures

Catalan 18.04 - 30.06, 74 jours 10 ou 30 min*, 144 ou 48
données/jour

10656 ou 3552 mesures

Ocellé 04.04 - 29.06, 87 jours 15 min, 96 données/jour 8352 mesures

TABLEAU 4.1 – Séries temporelles des températures opérantes (Te). Les périodes de reproduction
sont définies à partir des données de la littérature (voir 1.6.2, 1.6.3 et 1.6.4). * La fréquence d’en-
registrement est 30 minutes pour les modèles déployés sur le chemin de la Mâture en 2019, sinon
elle est égale à 10 minutes.

Contrôle qualité du matériel

Le contrôle qualité des enregistrements est l’une des clés de réussite d’un déploiement
massif pour quantifier la variabilité. Avant chaque période de déploiement, la fiabilité de
la sonde de l’enregistreur de données a été vérifiée. Les enregistrements de températures,
par les différentes sondes qui devaient être déployées, ont été lancés en même temps pen-
dant trois jours, dans les mêmes conditions environnementales contrôlées. La comparai-
son des séries obtenues permet d’identifier les possibles erreurs dans les enregistrements
et de quantifier l’éventuelle dérive Kubisch et al. [2016]. Ici, les différences observées ré-
sultaient uniquement du niveau de précision des capteurs des enregistreurs de données,
0,21°C pour les températures comprises entre 0°C et 50°C et de la dérive potentielle, infé-
rieure à 0,1°C par an (Voir fiche technique U23-003).

4.2.3 Enregistrement multi-sites et multi-années des températures opé-
rantes

Comparaisons pour l’étude de la variabilité spatio-temporelle

Afin de quantifier la variabilité spatio-temporelle du temps d’activité et de l’indice de
persistance, les températures opérantes sont enregistrées sur différents sites et années. Le
suivi sur les sites du Lézard de Bonnal et du Lézard catalan a permis l’étude de tous les
niveaux de variabilités, inter-réplicat, inter-localité, inter-exposition, inter-altitude, inter-
site et inter-année. Le suivi sur les sites du Lézard ocellé a permis l’étude de la variabilité
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intra-site, inter-site et inter-année. L’ensemble des comparaisons pour l’étude de la va-
riabilité est détaillée dans le Tableau 4.2. Le détail des déploiements est explicité dans les
sous sections suivantes. Les séries temporelles des températures opérantes au cours de la
période de reproduction sont représentées en Annexes J, K et L.

Inter-réplicat

Bonnal An1 vs An2 en 2017, 2018 et 2019 et Ar1 vs Ar2 en 2019, 3+1 comparaisons
Catalan MB1 vs MB2 et MH1 vs MH2, en 2018 et 2019, 2*2 comparaisons

Inter-localité

Catalan MaAV vs MaAM, en 2018 et 2019, 2 comparaisons
Occelé TarnosSA vs TarnosHE, en 2015, 1 comparaison

Inter-exposition

Bonnal NH vs SH et NB vs SB en 2017, 2018 et 2019, 2*3 comparaisons

Inter-altitude

Bonnal NH vs NB et SH vs SB en 2017, 2018 et 2019, 2*3 comparaisons
Catalan MH1 et MH2 vs MB1 et MB2 en 2018 et 2019, 2*4 comparaisons

Inter-site

Bonnal P vs An1 vs An2 vs Ar1 vs Ar2, en 2019, 8 comparaisons
Catalan MaAV vs MH1 MH2 et MaAM vs MB1 MB2 en 2018 et 2019, 2*4 comparaisons
Ocellé Contis vs Carcans en 2019, 1 comparaison

Inter-année

Bonnal 2017 vs 2018 vs 2019, pour NH, NB, SH, SB, An1 et An2, 3*6 comparaisons
Catalan 2018 vs 2019, pour MaAV , MaAM, MB1, MB2, MH1 et MH2, 6 comparaisons
Ocellé 2015 vs 2016 vs 2017 vs 2018, pour TarnosSA, 6 comparaisons

TABLEAU 4.2 – Comparaisons effectuées pour l’étude des différents niveaux de variabilité, inter-
réplicat, inter-localité, inter-exposition, inter-altitude, inter-site et inter-année

Échantillonnage spatio-temporel des températures opérantes du Lézard de Bonnal

Les températures opérantes du Lézard de Bonnal ont été enregistrées en Pyrénées
françaises, dans le massif d’Aspe-Ossau, sur trois sites : Peyreget, Anglas et Arrious (Fi-
gure 4.2). Le déploiement des enregistreurs biomimétiques sur le site de Peyreget, réalisé
en 2017, 2018 et 2019 a permis d’étudier les effets de l’exposition et de l’altitude. Quatre lo-
calités ont été sélectionnées, deux à environ 2280 mètres (basse altitude - B) et deux autres
à environ 2430 mètres (haute altitude - H). Pour chaque paire d’altitude, l’une était située
sur le versant sud (S) et l’autre sur le versant nord (N). Pour l’étude de la variabilité intra-
site, deux réplicats, espacés d’un mètre seulement, ont été déployés sur le site d’Anglas
au cours des trois mêmes années (An1 et An2) et sur celui d’Arrious en 2019 (Ar1 et Ar2).
Un cinquième enregistreur biomimétique a été ajouté en 2019 sur Peyreget (P), à la même
altitude que ceux des sites Anglas et Arrious, pour l’étude de la variabilité inter-site. Enfin,
la variabilité annuelle a été étudiée grâce au déploiement pluri-annuel (Tableau 4.2).
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FIGURE 4.2 – Dans les Pyrénées-Atlantiques, au sein du massif Aspe-Ossau (en vert sur la carte
de France métropolitaine), neuf enregistreurs biomimétiques ont été déployés sur les trois sites
d’étude du Lézard de Bonnal, Anglas - An1 et An2, Arrious - Ar1 et Ar2, Peyreget - NL, NH, SL, SH
et P. La densité la plus élevée est observée sur le site d’Arrious (en rouge), la plus faible sur le site
de Peyreget (en jaune). Le site d’Anglas (en orange) a une densité moyenne. Le réseau hydrogra-
phique est représenté en bleu. Source de la carte : Stamen, extraite avec la fonction get_map du
package ggmap [Kahle, 2019].

Échantillonnage spatio-temporel des températures opérantes du Lézard catalan

Les températures opérantes du Lézard catalan ont été enregistrées sur deux sites en
Pyrénées françaises, le chemin de la Mâture et Mendive, en 2018 et 2019, ce qui a permis
l’étude de la variabilité inter-site et inter-année (Figure 4.3). Sur le chemin de la Mâture,
en bordure de falaise, l’espèce occupe la façade très exposée au sud. Un modèle biomimé-
tique MaAV est localisé en aval du chemin, sur la face ouest de la falaise, dans un couloir
exposé au vent, où l’espèce est absente. Le second modèle MaAM est plus en amont, sur
la face sud, abrité du vent, là où l’espèce est présente. Ce déploiement a permis l’étude de
la variabilité inter-localité. Sur le site de Mendive, le déploiement est réalisé à basse alti-
tude - 735 mètres, où l’espèce est présente, selon deux réplicats espacés de 3 mètres (ML1

et ML2). Le même déploiement est réalisé à haute altitude - 1045 mètres, où l’espèce est
pour le moment absente (MH1 et MH2). Le déploiement sur Mendive a permis l’étude de
la variabilité inter-altitude. En inter-site, les comparaisons ont été réalisées entre les loca-
lités de présence (MaAM et MB) et entre les localités d’absence (MaAV et MH) (Table 4.2).
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FIGURE 4.3 – Dans les Pyrénées-Atlantiques (en vert sur la carte de France métropolitaine en bas
à gauche), six enregistreurs biomimétiques ont été déployés sur les deux sites d’étude du Lézard
catalan, le chemin de la Mâture - Ma1 et Ma2 et Mendive - ML1, M2, MH1 et MH2. L’espèce est
présente abondamment sur le chemin de la Mâture (en rouge) et Mendive (en orange), cependant
les individus n’atteignent pas encore les localités hautes. Source de la carte : Stamen, extraite avec
la fonction get_map du package ggmap [Kahle, 2019].
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Échantillonnage spatio-temporel des températures opérantes du Lézard ocellé

Les températures opérantes du Lézard ocellé ont été enregistrées selon un gradient la-
titudinal, sur trois sites le long du littoral Aquitain, deux dans les Landes (Tarnos et Contis)
et un en Gironde (Carcans), (Figure 4.4). Le déploiement d’un modèle biomimétique sur
le sable et un autre sur l’herbe en 2015 sur le site de Tarnos, a permis l’étude de la va-
riabilité inter-localité liée à la couverture du sol. La variabilité inter-site a été étudiée à
partir des déploiements réalisés en 2019 sur les sites de Contis et Carcans. Enfin, les en-
registrements pluri-annuels sur le site de Tarnos de 2015 à 2018 ont permis l’étude de la
variabilité inter-année (Tableau 4.2).

FIGURE 4.4 – Sur le littoral de la région Nouvelle-Aquitaine (en vert sur la carte de France métro-
politaine en haut à gauche), trois enregistreurs biomimétiques ont été déployés sur les trois sites
d’étude du Lézard ocellé, Tarnos (en rouge), Contis (en jaune) et Carcans (en orange). Les trois sites
sont occupés, les observations sont fréquentes sur Tarnos et Carcans, moins sur Contis. Source de
la carte : Stamen, extraite avec la fonction get_map du package ggmap [Kahle, 2019].
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4.2.4 Calcul du temps d’activité, à partir de VTmin, VTmax et des tem-
pératures opérantes

Choix d’une méthode à deux seuils

Quatre méthodes de calcul du temps d’activité existent dans la littérature, les mé-
thodes à seuils, « high constraint », « medium constraint », « low constraint » et la méthode
« organismal performance », qui considère l’activité comme une grandeur continue (Ta-
bleau 3.1). Dans le chapitre précédent, nous avons développé un dérivé de la méthode
continue, en modélisant la probabilité d’activité en fonction de la température corporelle
à partir des estimations d’un modèle d’abondance. Cette méthode a été mise en œuvre
pour le Lézard catalan, mais n’est pas réalisable pour les deux autres espèces. Les suivis de
l’abondance du Lézard de Bonnal sur transect ne permettent pas, en l’état, de construire
des modèles d’abondance. Il serait d’abord nécessaire de scinder fictivement le transect
en plusieurs placettes afin d’obtenir une réplication spatiale et temporelle du suivi et per-
mettre ensuite la modélisation. De plus, aucune covariable d’échantillonnage ou de site
n’est récoltée selon ce protocole de découpage en placettes. Ce travail de modélisation
reste pour le moment en suspens. Concernant le Lézard ocellé, les individus sont très
farouches ce qui ne permet pas un protocole de comptage pour modéliser l’abondance.
Pour utiliser une méthodologie commune de calcul du temps d’activité, nous avons choisi
la méthode « low constraint », qui est la plus utilisée dans les études récentes [Caetano
et al., 2020; Kubisch et al., 2016]. Elle définit l’activité sur la fenêtre de températures vo-
lontaires pour l’activité (VTR), bornée par les températures volontaires minimale (VTmin)
et maximale VTmax.

Mise en équation

Pour chaque mesure de Te au cours de la journée, définie du lever au coucher du so-
leil, si elle est incluse dans la VTR, les 10, 15 ou 30 minutes sont définies comme un temps
d’activité. La fréquence d’enregistrement varie selon les espèces d’étude, elle est désignée
par f dans l’équation 4.1. Cette méthode de calcul, pour chaque mesure, permet de consi-
dérer toute la variabilité de la série de températures opérantes au cours de la journée. Elle
est prônée par Clusella-Trullas et Chown [2011] qui critiquait le modèle de Sinervo et al.
[2010] où le temps de restriction d’activité était calculé à partir de la moyenne journalière
des températures opérantes. Afin d’obtenir le temps d’activité journalier (HaDaily j ), les
petits temps d’activité sont sommés par jour. Enfin, pour obtenir le temps d’activité total
(HaTot), associé à chaque enregistrement de températures opérantes (21 pour le Lézard
de Bonnal, 12 pour le Lézard catalan et 6 pour le Lézard ocellé), les temps d’activité jour-
naliers sont sommés sur la période de reproduction (Équation 4.1).

HaDai l y j = f

60
×HaCount j

où HaCount j =
∑

i
1{Tei , j∈[VTmi n,VTmax]}, avec 1{·} une fonction indicatrice et Tei , j la i ème

mesure du jour j . Ainsi, le temps d’activité total est :

HaTot =∑
j

HaDai l y j (4.1)
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Détermination de VTmin et VTmax

Les caractéristiques écophysiologiques, telles que les valeurs VTmin et VTmax, va-
rient en fonction des populations [Herrando-Pérez et al., 2019]. VTmin et VTmax corres-
pondent aux températures corporelles minimales et maximales mesurées sur des indivi-
dus actifs observés sur le terrain [Gunderson et Leal, 2015] ou aux 5ème et 95ème quantiles
de la distribution des températures préférées [Caetano et al., 2020; Camacho et Rusch,
2017]. Idéalement, il faudrait les déterminer à partir d’études menées sur les populations
inféodées aux sites d’étude, où sont enregistrées les températures opérantes. La détermi-
nation expérimentale est chronophage, invasive et soumise à la réglementation pour la
manipulation et les prélèvements d’individus. Dans le cas où aucune étude expérimen-
tale n’est menée sur les populations que nous étudions, nous avons privilégié l’utilisation
de résultats obtenus sur des populations proches spatialement, puisque les caractéris-
tiques thermiques seraient similaires d’après les travaux de Castilla et al. [1999]

Pour le lézard de Bonnal, nous avons défini VTmin et VTmax comme le minimum et
le maximum des températures corporelles mesurées sur des individus actifs, observés au
Lac Bleu du massif de Bigorre [Arribas, 2009]. Cette étude était le meilleur compromis
entre la distance géographique avec les sites d’étude et la disponibilité des données me-
surées sur le terrain. Ainsi, VTmin = 20,8°C et VTmax = 35,2°C.

Pour le Lézard catalan, les températures préférées de 7 individus, capturés en juin
2016 sur le site du chemin de la Mâture, ont été mesurées toutes les minutes pendant une
heure par Barry Sinervo. Le calcul des quantiles 5 % et 95 % a permis de quantifier VT-
min = 26,1°C et VTmax = 38,4°C. Une autre étude menée en mai en Catalogne, suggère des
températures pour l’activité beaucoup plus faibles. La température corporelle minimum
mesurée sur des individus actifs est 16,7°C parmi les 4 femelles et 20,30°C parmi les 4
mâles. Les maximums et les moyennes sont pour les femelles 24,10°C et 20,50°C, pour les
mâles 30,40°C et 25,26°C [Carneiro, 2012]. Ces faibles températures seraient expliquées
par les contraintes thermiques plus fortes en début de période d’activité [Carneiro, 2012].
Camacho et Rusch [2017] soutiennent cette hypothèse en expliquant que les seuils VT-
min et VTmax sont variables dans l’espace et le temps, selon l’environnement thermique.
Ainsi, les seuils définis à partir des mesures en juin seraient trop élevés, notamment VT-
min, par rapport au début de la période de reproduction de l’espèce mi-avril. Pour déter-
miner VTmin, nous avons testé différentes valeurs par simulation, 16,7°C (Tb minimum,
Carneiro [2012]), 18,5°C (moyenne des Tb minimums, Carneiro [2012]), 21,5°C (minimum
des Tpref, Sinervo 2016 non publié), 22,88°C (moyenne des Tb, Carneiro [2012]) et 26,1°C
(quantile 5 % des Tpref, Sinervo 2016 non publié). Pour VTmax, comparativement au Lé-
zard de Bonnal également montagnard dont le VTmax=35,2°C, le Lézard catalan est une
espèce plus thermophile ; ainsi VTmax=38,4°C semble acceptable.

Pour le Lézard ocellé, nous avons utilisé les mesures d’un proxy de la température
corporelle obtenu via le protocole niche thermique, mis en place dans le cadre du pro-
gramme Les Sentinelles du Climat de 2017 à 2020 (Annexe I). Lorsqu’un individu est ob-
servé, l’observateur prend 5 mesures sur le corps du lézard à l’aide d’un thermomètre
infrarouge. Si l’individu fuit, les mesures sont réalisées immédiatement après la fuite sur
le substrat, en faisant l’hypothèse que la température du substrat est égale à la tempéra-
ture corporelle de l’individu. Ce type de mesure est non-invasif et fiable [Barroso et al.,
2016]. Ce protocole a été réalisé sur 44 individus, observés au cours du suivi annuel de
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l’espèce sur le littoral aquitain. Seuls des comportements d’insolation ont été observés,
ce qui n’est pas un comportement actif [Ferri-Yáñez, 2007]. Ainsi, nous ne pouvons pas
considérer VTmin et VTmax comme les minimums et maximums des températures cor-
porelles moyennes observées (moyennes individuelles des 5 mesures réalisées). La litté-
rature concernant ces températures est limitée. L’article de Busask et Visnaw [1989] in-
diquait des températures corporelles mesurées sur des individus actifs variant de 21,1 à
34,5°C. Les travaux de Fei et al. [2008] indiquaient une température préférée égale à 31,6
± 1,5°C et ceux de Ferri-Yáñez [2007] une température d’activité de 29,8°C. Compte tenu
de ces éléments et après consultation des experts naturalistes, nous avons déterminé VT-
min et VTmax comme les quantiles 10 % et 90 % de la distribution, soit VTmin = 21,5°C et
VTmax = 37,7°C. Le minimum, les quantiles 5 % et 95 % et le maximum étaient respecti-
vement 15,8°C, 20,3°C, 40,4°C et 42,1°C.

4.2.5 Calcul de l’indice de persistance, à partir du temps d’activité total

Définition de l’indice de persistance

La définition d’un indice de persistance permet de discuter des effets de la variabi-
lité spatio-temporelle, en terme d’état de conservation de la population et offre ainsi une
interprétation plus concrète de la variabilité, que les temps d’activité eux-mêmes. Les an-
ciennes méthodes utilisent un seuil de temps d’inactivité au delà duquel l’extinction est
définie. Cependant, cette méthode est discrète et nous ne disposons pas de ce seuil pour
les populations que nous étudions. La modélisation à partir du temps d’activité, plutôt
que le temps d’inactivité, requière la définition d’un nouvel indice qui rendra compte de
la probabilité d’extinction et qui ne sera pas dépendant d’évènements passés d’extinc-
tion.

L’indice de persistance (PI), nouvellement défini ici, est fondé sur un seuil de temps
d’activité minimal nécessaire pour assurer la viabilité de la population à l’année suivante
(Tpersist). Ce seuil résulte de la multiplication du temps d’activité journalier de référence
(HaDailyref) par le nombre de jours de la période de reproduction. HaDailyref correspond
au nombre moyen d’heures d’activité journalières, défini à partir des patterns d’activité
observés sur le terrain et décrits dans la littérature. L’indice de persistance est le rapport
entre HaTot et Tpersist. Il fournit une estimation ponctuelle, comparable au sein d’un
site, entre les sites et entre les années. Calculé à partir des temps d’activité, de popula-
tions inféodées sur les sites étudiés, s’il est entre 0 et 1, il représente une probabilité de
persistance, ou inversement une probabilité d’extinction. S’il est strictement supérieur à
1, il représente une marge de sécurité de temps d’activité (HaSM), par rapport à l’aug-
mentation prochaine de la température moyenne et de sa variabilité (Équation 4.2).



Tper si st = HaDai l yr e f ×nombre de jours de la période de reproduction

PI = HaTot

Tper si st
extP = 1−PI si PI ∈ [0,1]

HaSM = (PI−1)×Tper si st si PI > 1

(4.2)
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Détermination de HaDailyref et de Tpersist pour chaque espèce

Pour le lézard de Bonnal, Arribas [2009] indique un pic d’activité de 10h30 à 12h et
une baisse importante de 13h à 18h. L’étude de Pérez-Mellado [1982] indique également
un pic matinal puis un second pic en fin d’après midi. Enfin, Pottier [2012] indique que
les individus sont actifs entre 8h et 12h30 seulement, avec un pic également de 9h à 11h.
D’après ces diverses observations, effectuées sur des populations proches spatialement
de celles que nous étudions, nous pouvons définir HaDailyref = 4,5 heures et déduire Tper-
sist = 225 heures (4,5 heures multipliées par 50, le nombre de jours de la période de repro-
duction).

Pour le Lézard catalan, l’étude de Martin-Vallejo et al. [1995] montre que le nombre
de captures est plus important le matin de 8h à 12h puis aux alentours de 18h. Car-
neiro [2012] soulignent également que le pic d’activité du matin est plus long que celui
de l’après midi. D’après Matthieu BERRONEAU, l’expert naturaliste qui suit les Lézards
catalan et de Bonnal au cours du programme, le temps d’activité journalier du Lézard
catalan devrait être plus long que celui du Lézard de Bonnal (4,5 heures). Cependant, la
période de reproduction débute en avril, avec des contraintes thermiques plus fortes, ce
qui pourrait réduire ce temps d’activité journalier [Carneiro, 2012]. Compte tenu de ces
éléments, nous pouvons faire les hypothèses que HaDailyref serait égal à 4,5 ou 5 heures
et déduire Tpersist = 333 ou 370 heures (4,5 ou 5 heures multipliées par 74, le nombre de
jours de la période de reproduction). Les deux hypothèses seront étudiées pour chaque
VTmin testé.

Pour le lézard Ocellé, Mateo [2011] indique un pattern d’activité bi-modal, avec une
concentrations des observations entre 10h et 13h puis de 15h à 19h. Le développement
d’un modèle de rythme d’activité journalier par Ferri-Yáñez [2007] montrait que VTmin
était atteinte sur un temps maximal de 8h34min et la température optimale, comprise
entre VTmin et VTmax, sur un temps maximal de 5h45. Dans Pérez-Mellado [1983], le cal-
cul du ratio du nombre de passages où un individu a été détecté sur le nombre de passages
total, à chaque intervalle de temps, permet de déterminer le pattern d’activité journalier.
Le suivi de l’occupation du Lézard ocellé, au sein du programme Les Sentinelles du Cli-
mat, peut être utilisé de manière opportuniste pour modéliser le pattern d’activité journa-
lier de l’espèce et déduire HaDailyref. Pour chacune des 79 placettes, visitées trois fois par
an, de 2016 à 2020, l’heure de passage est notée. La sélection des données des placettes,
sur lesquelles au moins un individu a été vu au cours des trois visites, permet d’obtenir
un jeu de données d’heures de passage avec et sans observation. La période d’observa-
tion est définie de 8h à 20h, les intervalles de temps testés sont la demi-heure et le quart
d’heure. Par exemple, 15h12 a été comptabilisé dans la catégorie 15,5 ou 15,25. Le calcul
de la probabilité d’observation, comme le ratio du nombre de visites avec observation
sur le nombre de visites totales a permis d’obtenir le pattern d’activité des populations
étudiées.

4.2.6 Analyses statistiques

Les séries temporelles des temps d’activité journaliers sont comparées en deux à deux
pour étudier les différents types de variabilité. La variabilité spatiale est étudiée aux ni-
veaux inter-réplicat (8 tests), inter-localité (3 tests), inter-exposition (6 tests), inter-altitude
(14 tests) et inter-site (17 tests). La variabilité temporelle est étudiée uniquement au ni-

122



CHAPITRE 4. VARIABILITÉ SPATIO-TEMPORELLE DU TEMPS D’ACTIVITÉ ET DE
L’INDICE DE PERSISTANCE

veau interannuel (30 tests). Sachant que les distributions des temps d’activité journaliers
n’étaient pas gaussiennes et que les valeurs des séries temporelles ont été obtenues pour
les mêmes jours pour les deux séries comparées, nous avons réalisé des tests bilatéraux
des rangs signés de Wilcoxon pour échantillons appariés. Pour tenir compte des zéros
dans les séries de différence, nous avons utilisé la fonction wsrTest du package asht [Fay,
2018]. Les p-valeurs estimées sont associées à l’estimateur de Hodges-Lehmann et à son
intervalle de confiance à 95 %. Il correspond à la pseudo-médiane de la série de diffé-
rences et est cohérent avec la médiane, sous l’hypothèse que la distribution de la série de
différences soit symétrique [Hodges et Lehmann, 1963]. Les 78 p-valeurs ont été corrigées
avec la méthode du taux de fausse découverte (FDR, False Discovery Rate), plus puissante
que celle de Bonferroni, pour identifier les comparaisons réellement significatives [Pike,
2011; White et al., 2019]. Les p-valeurs corrigées ont été transformées en base logarithme
décimal et ont été comparées au seuil de 1,30, correspondant à −log10(0,05). Les indices
de persistance ont été comparés en parallèle des temps d’activité. Le calcul de la moyenne
et de l’écart type interannuel de l’indice ont permis d’évaluer le risque d’erreur dans les
estimations de la persistance, si les études ne sont menées que sur une seule année.

4.3 Résultats

4.3.1 Résultats préliminaires

Détermination de VTmin et de HaDailyref pour le Lézard catalan

Pour chaque série de températures opérantes, nous avons calculé le temps d’activité
total selon différentes valeurs de VTmin (16,7°C, 18,5°C, 21,5°C, 22,88°C, 26,1°C), puis nous
l’avons comparé aux seuils de persistance de 333 et 370 heures, calculé pour HaDailyref

égal à 4,5 ou 5 heures (333 / 370 = 74 jours × 4,5h / × 5h) (Figure 4.5). Les bulletins Météo
France soulignent que les mois de mai et juin en 2018 et 2019 ont été plus frais que la nor-
male, à l’inverse du mois d’avril plus chaud (Avril, Mai, Juin 2018 et Avril, Mai, Juin 2019).
Cela suggère que les temps d’activité seraient réduits par rapport aux autres années. Au-
cun des temps d’activité n’est supérieur à 333 heures pour VTmin égal à 21,5°C, 22,88°C
ou 26,1°C, ce qui indique qu’ils sont tous les trois trop élevés. À l’inverse, pour le seuil
VTmin=16,7°C, tous les temps d’activité sont supérieurs à 370 heures à l’exception d’un
seul. Ce seuil ne permet pas de nuancer les habitats plus favorables et moins favorables
rencontrés sur les sites. Ainsi, le seuil VTmin=18,5°C semble être le plus approprié. Sur les
12 temps d’activité totaux, 7 sont supérieurs à 333 heures et seulement 2 sont supérieurs
à 370 heures. Sachant que les deux populations sont pérennes sur les sites étudiés, nous
définissons HaDailyref = 4,5 heures et Tpersist = 333 heures. Ces définitions seront désor-
mais utilisées pour l’étude de la variabilité des temps d’activité totaux et de l’indice de
persistance.
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FIGURE 4.5 – Calcul du temps d’activité total du Lézard catalan pour différentes valeurs de la
température volontaire minimale pour l’activité (VTmin). Comparaison de ce temps d’activité aux
seuils de persistance de 333 et 370 heures (lignes orange). Les croix représentent les localités où
l’espèce est absente (MaAV , MH1 et MH2) et les cercles, les localités où l’espèce est présente (MaAM,
ML1 et ML2). La couleur bleue est associée aux enregistrements de 2018 et la couleur verte à ceux
de 2019.

Détermination de HaDailyref pour le Lézard ocellé

Le calcul de la probabilité d’observation, selon l’heure de la journée, montre deux pics,
l’un entre 8h30 et 10h, l’autre entre 16h et 19h et une chute d’activité entre 12h et 14h
(Figure 4.6). Le regroupement par quart d’heure semble plus précis que celui par demi-
heure pour décrire le pattern d’activité. Les probabilités d’observation sont supérieures à
0,7 pour 22 d’entre elles ce qui correspond à un temps d’activité journalier de 5,5 heures.
Pour une probabilité d’observation au seuil de 0,6, le temps d’activité journalier serait
de 7,25 heures. En tenant compte de ces résultats, de la littérature et de l’avis des ex-
perts naturalistes, nous avons défini HaDailyref = 6 heures et calculé Tpersist = 522 heures
(6 heures multipliées par 87, le nombre de jours de la période de reproduction).
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FIGURE 4.6 – Probabilité d’observation du Lézard ocellé en fonction de l’heure de la journée se-
lon un regroupement par demi-heure et quart d’heure des heures d’observations. La ligne rouge
représente une probabilité d’observation de 0,7.
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4.3.2 Variabilité inter-réplicat

Les comparaisons entre les deux réplicats sur Anglas les trois années et sur Arrious
en 2019 montrent des différences significatives (Figure 4.7). Sur le site d’Anglas, les diffé-
rences de pseudo-médianes varient de 0,75h en 2019 à 2,08h en 2017. Ces différences re-
présentent jusqu’à presque la moitié du temps d’activité journalier de référence, HaDailyref

de 4,5 h. Elles se reflètent dans les indices de persistance, qui différent de 0,171 en 2019
(1,073 − 0,902) et de 0,473 en 2017 (1,406 − 0,933). En 2018, les indices indiquent la per-
sistance de la population selon les deux réplicats alors qu’en 2017 et 2019, l’un des deux
indique une probabilité d’extinction non nulle, respectivement de 0,067 et 0,098. Quelle
que soit l’année, l’un des réplicats présente toujours un indice de persistance plus élevé
que l’autre. Sur le site d’Arrious, la différence de pseudo-médiane est 0,67 h et les indices
de persistance sont inférieurs à 1, indiquant des probabilités d’extinction égale à 0,270 et
0,103 (Tableau 4.3).
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FIGURE 4.7 – Étude de la variabilité inter-réplicat sur les sites d’Anglas (An), d’Arrious (Ar) et de
Mendive, localité basse (MB) et haute (MH). P-valeurs des tests de Wilcoxon transformées en base
logarithme décimal. Les trois graduations groupées correspondent à l’analyse des données de
2017 puis 2018 puis 2019 (An) ou 2018 puis 2019 (ML et MH). L’ordre des comparaisons est le
même que celui du Tableau 4.3.

p-Value Pseudo-Médiane [IC95 %] PI
An1 vs. An2, 2017 1,05 × 10-5 −2,08 [−3,00; −1,42] An1 : 0,933, An2 : 1,406
An1 vs. An2, 2018 6.65 × 10-4 −1,67 [−2,42; −0,83] An1 : 1,136, An2 : 1,510
An1 vs. An2, 2019 1,90 × 10-5 −0,75 [−1,00; −0,33] An1 : 0,902, An2 : 1,073
Ar1 vs. Ar2, 2019 4,07 × 10-5 −0,67 [−1,00; −0,42] Ar1 : 0,730, Ar2 : 0,897

MB1 vs. MB2, 2018 1,36 × 10-4 −0,58 [−0,92; −0,33] ML1 : 0,932, ML2 : 1,086
MB1 vs. MB2, 2019 3.53 × 10-2 −0,50 [−0,83; −0,08] ML1 : 1,078, ML2 : 1,190
MH1 vs. MH2, 2018 6,11 × 10−1 −0,08 [−0,50 ; 0,17] MH1 : 0,902, MH2 : 0,999
MH1 vs. MH2, 2019 5,57 × 10−1 −0,08 [−0,25 ; 0,08] MH1 : 1,102, MH2 : 1,120

TABLEAU 4.3 – Étude de la variabilité inter-réplicat sur les sites d’Anglas (An), d’Arrious (Ar) et de
Mendive, localité basse (MB) et haute (MH). Tests des rangs signés de Wilcoxon pour échantillons
appariés. Les p-valeurs sont représentées dans la Figure 4.7. Les différences des pseudo-médianes
des temps d’activité journaliers et leurs intervalles de confiance à 95 % sont indiqués, ainsi que
l’indice de persistance associé. Les différences significatives sont en gras.
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Sur le site de Mendive, les temps d’activité calculés à partir des réplicats déployés à la
localité de basse altitude, sont significativement différents, les deux années étudiées (Fi-
gure 4.7). Les différences de médiane sont en moyenne de 0,54h ce qui correspond à un
huitième de HaDailyref (4,5h pour le Lézard catalan). Sur les 4 indices de persistance cal-
culés sur la localité basse occupée, seul un indice est inférieur à 1. La différence de 0,58h
de temps d’activité journalier se traduit en 2018 par une différence en terme de conser-
vation, via l’interprétation de l’indice de persistance, l’un étant supérieur à 1, l’autre non.
Sur la localité de haute altitude, il n’y a pas de différence significative entre les deux ré-
plicats. Les indices de persistance sont inférieurs à 1 pour les deux réplicats en 2018 alors
qu’ils sont supérieurs à 1 en 2019, contrairement à l’attendu (Tableau 4.3).

4.3.3 Variabilité inter-localité

Les trois différences testées pour les variations inter-localité sont significatives (Fi-
gure 4.8). Sur le chemin de la Mâture, les différences de pseudo-médiane des différences
de temps d’activité journaliers s’élèvent à 1,5h en 2018, soit un tiers de HaDailyref. Cet
écart est réduit de moitié en 2019 par rapport à 2018 (0,75h versus 1,5h). Sachant que des
individus sont présents sur la localité en amont mais absents sur la localité en aval, les
indices de persistance sont cohérents pour l’année 2019 mais pas pour l’année 2018 (Ta-
bleau 4.4). Sur le site de Tarnos, la localité « sable » permet la persistance de la population,
indiquée par un indice supérieur à 1 (PI=0,120), alors que la localité « herbe » semble plus
contraignante pour l’activité (PI=0,951; Tableau 4.4).
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FIGURE 4.8 – Étude de la variabilité inter-localité sur les sites du chemin de la Mâture (Ma) et de
Tarnos (Ta). P-valeurs des tests de Wilcoxon transformées en base logarithme décimal. Les deux
graduations groupées correspondent à l’analyse des données de 2018 puis 2019. L’ordre des com-
paraisons est le même que celui du Tableau 4.4.

p-Value Pseudo-Médiane [IC95 %] PI
MaAV vs. MaAM, 2018 1,01 × 10-5 1,50 [0,92; 1,92] MaAV : 1,095, MaAM : 0,766
MaAV vs. MaAM, 2019 1,15 × 10-2 −0,75 [−1,00; −0,25] MaAV : 0,910, MaAM : 1,072

TaSA vs. TaHE, 2015 1,67 × 10-3 0,75 [0,25; 1,38] TaSA : 1,120, TaHE : 0,951

TABLEAU 4.4 – Étude de la variabilité inter-localité sur les sites du chemin de la Mâture (Ma) et
de Tarnos (Ta). Tests des rangs signés de Wilcoxon pour échantillons appariés. Les p-values sont
représentées dans la Figure 4.8. Les différences des pseudo-médianes des temps d’activité journa-
liers et leurs intervalles de confiance à 95 % sont indiqués, ainsi que l’indice de persistance associé.
Les différences significatives sont en gras.
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4.3.4 Variabilité inter-exposition

L’effet de l’exposition est significatif pour la moitié des tests (Figure 4.9). À basse alti-
tude, la pseudo-médiane des temps d’activité journalier est plus importante au sud qu’au
nord en 2017, à hauteur de 1,83h. À haute altitude, l’inverse est observé en 2017 et 2019,
les temps d’activité sont plus importants au nord qu’au sud, en moyenne de 1,25h, soit
presque un tiers du temps d’activité journalier de référence, HaDailyref. Les indices de
persistance reflètent ces disparités, allant de 0,750 sur NB en 2017 à 1,304 sur NH en 2019.
Deux des trois différences significatives présentent un indice supérieur à 1 et l’autre infé-
rieur, avec des écarts de 0,398 et 0,255 (Tableau 4.5).
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FIGURE 4.9 – Étude de la variabilité inter-exposition sur le site de Peyreget, localité basse (B) et
haute (H). P-valeurs des tests de Wilcoxon transformées en base logarithme décimal. Les trois
graduations groupées correspondent à l’analyse des données de 2017, 2018 puis 2019. L’ordre des
comparaisons est le même que celui du Tableau 4.5.

p-Value Pseudo-Médiane [IC95 %] PI
NB vs. SB, 2017 3,01 × 10-4 −1,83 [−2,58; −1,00] NB : 0,750, SB : 1,148
NB vs. SB, 2018 0,207 0,42 [−0,17 ; 0,83] NB : 1,047, SB : 0,999
NB vs. SB, 2019 0,502 0,25 [−0,33 ; 0,92] NB : 1,021, SB : 0,968
NH vs. SH, 2017 1,21 × 10-2 1,25 [0,50; 2,00] NH : 1,130, SH : 0,875
NH vs. SH, 2018 0,237 −0,58 [−1,33 ; 0,25] NH : 1,050, SH : 1,154
NH vs. SH, 2019 1,70 × 10-3 1,25 [0,58; 1,92] NH : 1,304, SH : 1,032

TABLEAU 4.5 – Étude de la variabilité inter-exposition sur le site de Peyreget, localités basse (B) et
haute (H). Tests des rangs signés de Wilcoxon pour échantillons appariés. Les p-values sont repré-
sentées dans la Figure 4.9. Les différences des pseudo-médianes des temps d’activité journaliers
et leurs intervalles de confiance à 95 % sont indiqués, ainsi que l’indice de persistance associé. Les
différences significatives sont en gras.

4.3.5 Variabilité inter-altitude

Sur le site de Peyreget, habitat du Lézard de Bonnal, l’effet de l’altitude est significatif
pour deux tiers des tests (Figure 4.10). Sur le versant nord, la pseudo-médiane des temps
d’activité journaliers est plus élevée à haute altitude qu’à basse altitude en 2017 et 2019.
Ce résultat attendu est également observé sur le versant sud en 2018. En revanche, sur le
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versant sud en 2017, la tendance inverse est observée, les temps d’activité sont plus im-
portants sur la localité basse que haute. Les différences de temps d’activité varient entre
0,75 et 1,67h, ce qui correspond à 17–37 % de HaDailyref. Les indices de persistance sont
également bien différents, l’un supérieur à 1, l’autre inférieur, pour 3 des 4 comparaisons,
avec des écarts de 0,380, 0,273 et 0,155 (Tableau 4.6). Sur le site de Mendive, habitat du
Lézard catalan, l’effet de l’altitude est significatif pour un quart des tests (Figure 4.10).
Les différences significatives sont observées en 2018, entre les deux réplicats de la localité
haute et le réplicat 2 de la localité basse. L’indice de persistance est inférieur à 1 sur les
deux réplicats de la localité haute et supérieur à 1 sur la localité basse, comme attendu
(Tableau 4.6).
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FIGURE 4.10 – Étude de la variabilité inter-altitude sur le site de Peyreget pour les localités nord (N)
et sud (S) et sur le site de Mendive pour les deux réplicats. P-valeurs des tests de Wilcoxon trans-
formées en base logarithme décimal. Les trois graduations groupées correspondent à l’analyse
des données de 2017, 2018 puis 2019 (N-S) ou 2018 puis 2019 (M). L’ordre des comparaisons est le
même que celui du Tableau 4.6.

p-Value Pseudo-Médiane [IC95 %] PI
NH vs. NB, 2017 3,01 × 10-4 1,67 [0,83; 2,58] NH : 1,130, NB : 0,750
NH vs. NB, 2018 0,912 0,08 [−0,75 ; 0,92] NH : 1,050, NB : 1,047
NH vs. NB, 2019 1,26 × 10-2 1,33 [0,42; 2,25] NH : 1,304, NB : 1,021
SH vs. SB, 2017 7,14 × 10-3 −1,25 [−2,00; −0,50] SH : 0,875, SB : 1,148
SH vs. SB, 2018 7,02 × 10-3 0,75 [0,33; 1,17] SH : 1,154, SB : 0,999
SH vs. SB, 2019 0.447 0,25 [−0,25 ; 0,83] SH : 1,032, SB : 0,968

MH1 vs. MB1, 2018 0,986 0,00 [−0,42 ; 0,25] MH1 : 0,902, MB1 : 0,932
MH1 vs. MB1, 2019 0,611 0,08 [−0,17 ; 0,42] MH1 : 1,102, MB1 : 1,078
MH1 vs. MB2, 2018 3,01 × 10-4 −0,75 [−1,17; −0,33] MH1 : 0,902, MB2 : 1,086
MH1 vs. MB2, 2019 6,30 × 10−2 −0,33 [−0,67 ; 0,00] MH1 : 1,102, MB2 : 1,190
MH2 vs. MB1, 2018 0,158 0,00 [−0,42 ; 0,25] MH2 : 0,999, MB1 : 0,932
MH2 vs. MB1, 2019 0,349 0,08 [−0,17 ; 0,42] MH2 : 1,120, MB1 : 1,078
MH2 vs. MB2, 2018 4,30 × 10-2 −0,25 [−0,50; 0,00] MH2 : 0,999, MB2 : 1,086
MH2 vs. MB2, 2019 6,50 × 10−2 −0,25 [−0,58 ; 0,00] MH2 : 1,120, MB2 : 1,190

TABLEAU 4.6 – Étude de la variabilité inter-altitude sur le site de Peyreget, localités nord (N) et
sud (S). Tests des rangs signés de Wilcoxon pour échantillons appariés. Les p-values sont repré-
sentées dans la Figure 4.10. Les différences des pseudo-médianes des temps d’activité journaliers
et leurs intervalles de confiance à 95 % sont indiqués, ainsi que l’indice de persistance associé. Les
différences significatives sont en gras.
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4.3.6 Variabilité inter-site

Pour les sites du Lézard de Bonnal, trois quarts des comparaisons indiquent des diffé-
rences significatives (Figure 4.11). Les temps d’activité calculés sur le site de Peyreget sont
supérieurs à ceux d’Arrious et à celui calculé pour un des réplicats d’Anglas. Les temps
d’activité sur les sites d’Anglas et d’Arrious sont significativement différents sauf pour un
des couples de réplicats. Les différences de pseudo-médiane varient de 0,83 à 2,17h, ce
qui représente jusqu’à presque la moitié de HaDailyref. Ces différences sont associées à
des indices de persistance qui varient entre 0,730 pour un des réplicats d’Arrious et 1,195
pour le site de Peyreget. À l’exception de la comparaison An1 - Ar1, un seul des deux in-
dices est supérieur à 1, ce qui indique des différences de persistance entre les sites (Ta-
bleau 4.7).

Pour les sites du Lézard catalan, 5 tests sur 8 rendent compte de différences significa-
tives (Figure 4.11). Sur les localités de présence de l’espèce, en 2018, le temps d’activité
calculé pour le chemin de la Mâture est inférieur à celui calculé pour le site de Mendive,
de 0,50h ou 1,33h selon le réplicat. Sur les localités d’absence, la même tendance est ob-
servée entre les sites, à l’exception de la comparaison MaAV - MH1 en 2018, qui indique
un temps d’activité plus important sur le site du chemin de la Mâture (0,83h en plus). Ces
différences représentent un cinquième de HaDailyref = 4,5h. Pour 4 des 5 comparaisons
révélant une différence significative, les indices de persistance indiquent des différences
en terme de viabilité des populations, puisque l’un des indices est supérieur à 1 et l’autre
inférieur à 1 (Tableau 4.7).

Il n’y a pas de différence significative entre les temps d’activité journaliers calculés
sur les site de Contis et Carcans (Figure 4.11). Les deux sites sont associés à un indice de
persistance supérieur à 1, ce qui corrobore avec l’attendu (Tableau 4.7).
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FIGURE 4.11 – Étude de la variabilité inter-site. P-valeurs des tests de Wilcoxon transformées en
base logarithme décimal. Pour le Lézard de Bonnal, les graduations groupées correspondent à
l’analyse des données pour chaque réplicat (PAn, PAr, AnAr). Pour le Lézard catalan, elles corres-
pondent à celle des réplicats de Mendive pour les années 2018 et 2019. L’ordre des comparaisons
est le même que celui du Tableau 4.7.
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TABLEAU 4.7 – Étude de la variabilité inter-site. Tests des rangs signés de Wilcoxon pour échan-
tillons appariés. Les p-values sont représentées dans la Figure 4.11. Les différences des pseudo-
médianes des temps d’activité journaliers et leurs intervalles de confiance à 95 % sont indiqués,
ainsi que l’indice de persistance associé. Les différences significatives sont en gras.

p-Value Pseudo-Médiane [IC95 %] PI
P vs. An1 1.41 × 10−2 1,42 [0,42; 2,25] P : 1,195, An1 : 0,902
P vs. An2 0.207 −0,58 [−0,25 ; 1,42] P : 1,195, An2 : 1,073
P vs. Ar1 3,01 × 10−4 2,17 [0,92; 3,17] P : 1,195, Ar1 : 0,730
P vs. Ar2 1,15 × 10−2 1,25 [0,42; 2,17] P : 1,195, Ar2 : 0,897

An1 vs. Ar1 1,27 × 10−2 0,83 [0,33; 1,33] An1 : 0,902, Ar1 : 0,730
An1 vs. Ar2 0,986 0,00 [−0,50 ; 0,58] An1 : 0,902, Ar2 : 0,897
An2 vs. Ar1 3,01 × 10−4 1,67 [0,92; 2,33] An2 : 1,073, Ar1 : 0,730
An2 vs. Ar2 2,77 × 10−2 0,92 [0,17; 1,42] An2 : 1,073, Ar2 : 0,897

MaAM vs. MB1, 2018 4,30 × 10−2 −0,50 [−1,08; 0,00] MaAM : 0,766, MB1 : 0,932
MaAM vs. MB1, 2019 0,787 −0,08 [−0,50 ; 0,42] MaAM : 1,072, MB1 : 1,078
MaAM vs. MB2, 2018 2,92 × 10−4 −1,33 [−2,00; −0,67] MaAM : 0,766, MB2 : 1,086
MaAM vs. MB2, 2019 0,162 −0,50 [−1,33 ; 0,08] MaAM : 1,072, MB2 : 1,190
MaAV vs. MH1, 2018 1,43 × 10−2 0,83 [0,25; 1,42] MaAV : 1,095, MH1 : 0,902
MaAV vs. MH1, 2019 3,43 × 10−2 −0,83 [−1,67; −0,08] MaAV : 0,910, MH1 : 1,102
MaAV vs. MH2, 2018 0,422 0,33 [−0,33 ; 0,92] MaAV : 1,095, MH2 : 0,999
MaAV vs. MH2, 2019 1,41 × 10−2 −0,92 [−1,83; −0,25] MaAV : 0,910, MH2 : 1,120

Co vs. Ca 7,88 × 10−2 0,75 [0,00 ; 1,38] Co : 1,136, Ca : 1,027

4.3.7 Variabilité inter-année

La variabilité inter-année est traduite par des différences significatives des temps d’ac-
tivité journaliers pour 26 % des tests (Figure 4.12). Les temps d’activité étaient plus impor-
tants en 2018 qu’en 2017, sur deux localités de Peyreget (NB et SH), et que l’année 2019,
sur un des réplicats du site d’Anglas (An2). Les indices de persistance pour 2018 étaient
supérieurs à 1 alors que ceux pour 2017 étaient inférieurs à 1 (NB 1,047 vs. 0,750 / SH 1,154
vs. 0,875). Celui de 2019 était très inférieur à celui de 2018 (An2 1,510 vs. 1,073). À l’inverse,
sur la localité en amont du chemin de la Matûre (MaAM), le temps d’activité était plus im-
portant en 2019 qu’en 2018, avec des indices de persistance qui indiquaient la persistance
en 2019 et une probabilité d’extinction non nulle en 2018 (Tableau 4.9). Sur la localité NB,
le temps d’activité était plus important en 2019 qu’en 2017 ; l’inverse a été observé sur le
réplicat An2 ; avec une nouvelle fois des indices de persistance très différents (NB 0,750
vs. 1,021 / An2 1,406 vs. 1,073) (Tableau 4.9). Pour les Lézards de montagne, les six diffé-
rences significatives décrites étaient au moins de 1,08h, ce qui correspond à un quart du
temps d’activité journalier de référence, HaDailyref ; et au plus de 2,25h, ce qui correspond
à la moitié de HaDailyref (Tableau 4.9). Sur le site de Tarnos, les deux différences signifi-
catives indiquent que la pseudo-médiane des temps d’activité journaliers était plus faible
de 1,25h en 2016 qu’en 2015 et 2017, ce qui correspond à un cinquième de HaDailyref = 6h.
Cette observation est traduite dans les indices de persistance. Ils indiquent la persistance
de la population en 2015 et 2017 alors qu’en 2016, la probabilité d’extinction serait égale
à 0,089 (Tableau 4.9).
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FIGURE 4.12 – Étude de la variabilité inter-année sur les sites de Peyreget (NH, NB, SH, SB), Anglas
(An), Mâture (Ma), Mendive (MB, MH) et Tarnos (Ta). P-valeurs des tests de Wilcoxon transformées
en base logarithme décimal. Pour le Lézard de Bonnal, les graduations groupées correspondent
aux comparaisons 2017-2018, 2017-2019, 2018-2019. Pour le Lézard catalan, les comparaisons sont
entre les années 2018 et 2019. Pour le Lézard ocellé, l’ordre des comparaisons est le suivant, 2015-
2016, 2015-2017, 2015-2018, 2016-2017, 2016-2018, 2017-2018. Cet ordre est le même que celui du
Tableau 4.9.

TABLEAU 4.8 – Interprétation de l’indice de persistance, de sa moyenne et de son écart type, par
le calcul de la probabilité d’extinction si l’indice est inférieur à 1 ou de la marge de sécurité de
temps d’activité si l’indice est supérieur à 1 ; sur les sites de Peyreget (NH, NB, SH, SB), Anglas
(An), Mâture (Ma), Mendive (MB, MH) et Tarnos (Ta). NA est indiqué lorsque l’indice moyen est
inférieur à 1.

Annéen Annéen+1 Annéen+2 Annéen+3 Moyenne Variation
NH 29,3h 11,3h 68,4h 36,2h ± 29,3h
NB 0,250 10,6h 4,7h NA ± 36,9h
SH 0,125 34,7h 7,2h 4,5h ± 31,5h
SB 33,3h 0,001 0,032 8,6h ± 21,6h

An1 0,067 30,6h 0,098 NA ± 28,6h
An2 91,4h 114,8h 16,4h 74,25h ± 51,3h

MaAV 21,4h 0,090 0,5h ± 29,5h
MaAM 0,234 16,2h NA ± 48,6h
MB1 0,068 17,6h 1,1h ± 23,2h
MB2 19,4h 42,8h 31,0h ± 16,7h
MH1 0,098 23,0h 0,5h ± 31,7h
MH2 0,001 27,0h 13,5h ± 19,4h

Ta 62,6h 0,089 70,5h 0,033 17,2h ± 57,9h

L’indice de persistance moyen est supérieur à 1 pour 70 % des localités qui présen-
taient des indices de persistance indiquant l’extinction certaines années (SH, SB, MaAV ,
MB1, MH1, MH2 et Ta) (Tableaux 4.9, 4.8). Les temps d’activité supérieurs certaines an-
nées, représentés par la marge de sécurité de temps d’activité (HaSM), permettent de
compenser le déficit de temps d’activité des autres années. Par exemple, pour la loca-
lité sud en haute altitude (SH), la probabilité d’extinction de 0,125 en 2017 est compen-
sée par le surplus de temps d’activité observé sur les années 2018 et 2019. Ainsi, sur les
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trois années, le temps d’activité total sur la période de reproduction est supérieur de 4,5h
(Tableau 4.8). Sur certaines localités, NB, An1, MaAM, les probabilités d’extinction sont
trop importantes ou trop fréquentes et les années suivantes ne permettent pas de les
compenser. Les trois dernières localités, NH, An2 et MB2 présentent chaque année des
marges de temps d’activité, allant de 11,3h à 114,8h (Tableau 4.8). Sur toutes les localités
étudiées, nous observons une variation interannuelle minimale de 9,6 %, 7,4 % et 11,1 %
de HaDailyref, pour les sites de Lézard de Bonnal, du Lézard catalan et du Lézard ocellé.
La variation maximale s’élève à 22,8 % et 21,6 % pour chaque espèce de montagne (Ta-
bleau 4.8).

TABLEAU 4.9 – Étude de la variabilité inter-année sur les sites de Peyreget (NH, NB, SH, SB), An-
glas (An), Mâture (Ma), Mendive (MB, MH) et Tarnos (Ta). Tests des rangs signés de Wilcoxon
pour échantillons appariés. Les p-values sont représentées dans la Figure 4.12. Les différences
des pseudo-médianes des temps d’activité journaliers et leurs intervalles de confiance à 95 % sont
indiqués, ainsi que les indices de persistance, la moyenne annuelle des indices et l’écart type asso-
cié. Les différences significatives sont en gras, un astérisque indique celles qui semblent également
biologiquement pertinentes.

p-Value Pseudo-Médiane [IC95 %] PI
2017 vs. 2018, NH 0,697 0,25 [−0,58 ; 1,25] 1,130, 1,050, 1,304
2017 vs. 2019, NH 0,136 −0,92 [−2,08 ; 0,17] 1,161 ± 0,130
2018 vs. 2019, NH 7,88 × 10−2 * −1,08 [−2,33 ; −0,08] *
2017 vs. 2018, NB 1,39 × 10-2 −1,33 [−2,25; −0,42] 0,750, 1,047, 1,021
2017 vs. 2019, NB 1,54 × 10-2 −1,08 [−1,83; −0,33] 0,939 ± 0,164
2018 vs. 2019, NB 0,697 0,17 [−0,50 ; 0,83]
2017 vs. 2018, SH 2,52 × 10-2 −1,17 [−2,08; −0,42] 0,875, 1,154, 1,032
2017 vs. 2019, SH 0,188 −0,75 [−1,58 ; 0,17] 1,020 ± 0,140
2018 vs. 2019, SH 0,208 0,50 [−0,25 ; 1,25]
2017 vs. 2018, SB 0,136 0,83 [−0,17 ; 1,67] 1,148, 0,999, 0,968
2017 vs. 2019, SB 0,131 * 1,08 [−0,17 ; 2,17] * 1,038 ± 0,096
2018 vs. 2019, SB 0,856 0,08 [−0,83 ; 1,08]

2017 vs. 2018, An1 0,111 −0,75 [−1,83 ; 0,08] 0,933, 1,136, 0,902
2017 vs. 2019, An1 0.685 0,25 [−0,67 ; 1,08] 0,990 ± 0,127
2018 vs. 2019, An1 6,30 × 10−2 * 1,25 [0,17 ; 2,17] *
2017 vs. 2018, An2 0,502 −0,50 [−1,83 ; 0,83] 1,406, 1,510, 1,073
2017 vs. 2019, An2 3,48 × 10-2 1,83 [0,42; 2,92] 1,330 ± 0,228
2018 vs. 2019, An2 3,43 × 10-2 2,25 [0,50; 3,67]

2018 vs. 2019, MaAV 0,125 0,92 [−0,08 ; 1,92] 1,095, 0,910 / 1,002 ± 0,131
2018 vs. 2019, MaAM 3,57 × 10-2 −1,33 [0,42; 2,92] 0,766, 1,072 / 0,919 ± 0,216
2018 vs. 2019, MB1 0,238 −0,75 [−1,92 ; 0,50] 0,932, 1,078 / 1,005 ± 0,103
2018 vs. 2019, MB2 0,515 −0,42 [−1,83 ; 0,83] 1,086, 1,190 / 1,138 ± 0,074
2018 vs. 2019, MH1 0,327 −0,83 [−2,08 ; 0,50] 0,902, 1,102 / 1,002 ± 0,141
2018 vs. 2019, MH2 0,611 −0,50 [−1,92 ; 0,92] 0,999, 1,120 / 1,060 ± 0,086

2015 vs. 2016, Ta 1,82 × 10-2 1,25 [0,38; 2,25] 1,120, 0,911, 1,135, 0,967
2015 vs. 2017, Ta 0,846 −0,12 [−0,88 ; 0,62] 1,033 ± 0,111
2015 vs. 2018, Ta 8,96 × 10−2 0,87 [−0,00 ; 2,00]
2016 vs. 2017, Ta 2,78 × 10-2 −1,25 [−2,25; −0,25]
2016 vs. 2018, Ta 0,515 −0,38 [−1,38 ; 0,88]
2017 vs. 2018, Ta 0,215 0,75 [−0,25 ; 2,00]

132



CHAPITRE 4. VARIABILITÉ SPATIO-TEMPORELLE DU TEMPS D’ACTIVITÉ ET DE
L’INDICE DE PERSISTANCE

4.4 Discussion

4.4.1 Variabilité spatiale liée au micro-habitat

Contrairement à ce qui était attendu, toutes les comparaisons entre les réplicats dé-
ployés sur les sites de présence, ont montré des différences significatives. Les temps d’ac-
tivité journaliers représentaient jusqu’à presque deux fois le temps d’activité journalier de
référence, HaDailyref. De plus, les indices de persistance étaient très variables, indiquant
parfois une probabilité d’extinction, parfois une marge de temps d’activité (à Anglas, PI
variait entre 0,902 et 1,510, Tableau 4.3). Ces résultats mettent en évidence l’existence
du microclimat ressenti par les lézards au niveau du sol et des éboulis. La composition
des roches et leur densité modulent la conductivité thermique et donc la température du
micro-habitat [Soberón et Arroyo-Peña, 2017]. Des roches foncées, telles que les schistes
ou les ardoises, deviennent plus rapidement plus chaudes que des roches claires [Arribas,
2009]. Le Lézard de Bonnal vit sur des éboulis composés de grès, de schistes et de roches
volcaniques alors que l’autre espèce montagnarde, le Lézard catalan, vit sur des roches
calcaires et du grès (Figure 4.13). Ces roches ont des propriétés différentes, telles que
leur minéralogie, leur granulométrie et leur teneur en eau, qui influencent la conducti-
vité thermique [Barry-Macaulay et al., 2013]. Par exemple, la conductivité thermique aug-
mente avec la densité des roches sèches, type grès et siltite [Barry-Macaulay et al., 2013].
Pour les granites composées de quartz et de feldspath, minéraux également présents dans
les grès, les auteurs ont démontré que la conductivité thermique était plus élevée lorsque
ces roches contiennent de l’eau [Cho et al., 2009]. Ainsi, toutes les roches des habitats des
espèces étudiées ont des conductivités thermiques différentes, ce qui pourrait expliquer
les différences observées sur les temps d’activité et les indices de persistance.

Chemin de la MâtureArrious

FIGURE 4.13 – Habitat du Lézard de Bonnal sur le site d’Arrious et du Lézard catalan sur le chemin
de la Mâture. Les éboulis sur le site d’Arrious sont très diversifiés, composés de grès, de schistes et
de roches volcaniques. Sur le chemin de la Mâture, les roches sont calcaires. Nous remarquons
aussi la présence d’une rivière, le long du site de suivi du Lézard de Bonnal. Crédit photogra-
phique : Florèn HUGON.

La disponibilité de divers micro-habitats thermiques peut fournir des refuges ther-
miques, essentiels pour permettre l’activité et contribuer à la persistance de la population
[Clusella-Trullas et Chown, 2011; Han et al., 2020; Kearney et al., 2009]. Quelle que soit
l’année, l’un des réplicats avait toujours un indice de persistance plus élevé que l’autre,
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ce qui indiquerait une certaine constance dans la qualité des micro-habitats. La variabi-
lité spatiale, entre deux enregistreurs de données très proches l’un de l’autre, est rarement
étudiée dans la littérature. L’étude de Pincebourde et Salle [2020], sur la variabilité de la
température du sol, a montré que deux enregistreurs de données, distants de seulement
40cm, mesuraient des températures qui différaient de 4°C en moyenne. Cette étude et nos
observations soulèvent l’importance de déployer un réseau de modèles biomimétiques,
pour appréhender toute la variabilité du site étudié. Cela permettra aussi de minimiser la
dépendance entre l’emplacement du modèle et les mesures [Caetano et al., 2020].

4.4.2 Variabilité spatiale liée à l’habitat

L’habitat, en terme d’exposition au vent ou de couverture végétale, conduit à des diffé-
rences significatives des temps d’activité et de l’indice de persistance pour 100 % des tests
(3/3). Sur le littoral, si la population de Lézard ocellé reste constamment sur le sable, sa
persistance serait assurée. En revanche, si elle est toujours présente sur l’herbe, le temps
d’activité serait trop faible pour assurer son maintien (Tableau 4.4). Les températures opé-
rantes mesurées sur le substrat herbe sont plus faibles que celles mesurées sur le substrat
sable, en moyenne de 1,04°C. La température maximale atteinte sur le sable est 48,87°C
alors qu’elle n’est que de 44,07°C sur l’herbe. Dans le contexte du changement climatique,
avec une hausse attendue de +2,5°C d’ici 2100 [Le Treut et Rousset, 2018], les individus
pourraient davantage utiliser l’habitat herbeux, pour maintenir des temps d’activité suf-
fisants. L’utilisation de la dune grise proche de la frange forestière pourrait devenir un
habitat de choix dans les années futures.

Sur le site du chemin de la Mâture, nous rappelons que l’espèce est présente sur la
localité en amont MaAM, abritée du vent, et absente sur la localité en aval MaAV , très ex-
posée au vent. En 2018, l’indice de persistance indique que la population serait pérenne
sur MaAV et non sur MaAM, ce qui est contraire à l’attendu. D’après les bulletins de Météo
France de mai et juin, le vent a été plus fort en 2019 qu’en 2018 (Mai, Juin 2018 et Mai, Juin
2019). Le vent contre-balance la chaleur des substrats et celle des individus par convec-
tion [Ortega et al., 2017]. Il est un facteur explicatif de la thermorégulation des espèces
[Gontijo et al., 2018]. Chez Iberolacerta aurelioi, une autre espèce montagnarde, l’étude
d’une population abritée et d’une sur les crêtes, a montré que le vent réduisait le temps
d’activité [Ortega et al., 2017]. Outre le peu de vent, l’année 2018 a été particulièrement
fraîche. La localité en aval bénéficie aussi d’un temps d’ensoleillement plus important
que celle en amont. Toutes ces caractéristiques climatologiques et d’habitat expliquent
probablement la persistance en aval et l’inverse en amont sur l’année 2018.

4.4.3 Variabilité spatiale liée à la topographie montagnarde

Sur les 20 tests inter-exposition et inter-altitude, la moitié était significatifs pour l’effet
de l’exposition, les deux tiers pour l’effet de l’altitude sur le site du pic de Peyreget et un
quart pour ce même effet sur le site de Mendive. Sur le pic de Peyreget, les différences de
pseudo-médiane correspondaient au moins à 17 % et au plus à 41 % du temps d’activité
journalier de référence, HaDailyref (Tableaux 4.5 et 4.6). Pour 78 % des différences signifi-
catives, toutes espèces confondues, les écarts de pseudo-médiane sont conformes à l’at-
tendu. Sur le pic de Peyreget où les quelques individus présents sont observés à haute al-
titude, nous attendions des temps d’activité plus importants au nord et en altitude haute.
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Deux comparaisons sur les sept font exception à l’attendu. En 2017, nous observons que
les temps d’activité sont plus importants de 1,83h sur la localité SB versus NB et de 1,25h
sur la localité SB versus SH. Ce constat est aussi révélé dans les indices de persistance,
inférieurs à 1 sur les localités SH (0,875) et NB (0,750) mais supérieur à 1 sur la localité
SB (1,148). Comme le temps d’activité dépend de deux seuils, la faible qualité thermique
de l’habitat s’explique par des températures soit trop basses soit trop élevées. En 2017, le
pourcentage de températures opérantes (Te), comprises dans la fenêtre de températures
volontaires pour l’activité, n’était que de 24 % et 28 % pour NB et SH, alors qu’il était de
37 % pour SB. Le pourcentage de Te au-dessus de VTmax était plus élevé pour NB que pour
SH que pour SB, alors qu’il était similaire en dessous de VTmin (Figure 4.14). Ces obser-
vations indiquent que le temps d’activité serait limité par des températures trop élevées
sur les localités NB et SH. L’étude in natura n’a pas permis de définir des sites strictement
exposés au nord et au sud. La localité SB est plutôt exposée sud-ouest, bénéficiant ainsi
de températures plus douces qu’en plein sud, comme la localité SH. À l’inverse de nos
résultats, l’étude de Arribas [2009] indiquait une absence de différence dans les temps
d’activité selon le versant. Comme précisé dans le paragraphe 4.4.1, la conductivité ther-
mique varie selon le type d’éboulis. Elle est plus faible lorsque la densité en roches est
faible et que les blocs de pierre sont éloignés, ce qui correspond au type d’éboulis de la
localité SB. À l’inverse, elle est plus élevée lorsque l’éboulis est compact, gros et étendu,
comme ceux de la localité NH [Barry-Macaulay et al., 2013]. Ainsi, un habitat de basse al-
titude pourrait être plus favorable qu’un habitat de haute altitude. Ces résultats remettent
partiellement en cause l’hypothèse selon laquelle, les espèces coloniseraient des habitats
à des altitudes plus élevées, qui présentent des températures plus favorables [Elsen et Tin-
gley, 2015; Tito et al., 2020]. Ils mettent aussi en évidence le rôle accru de l’exposition et de
l’habitat sur le microclimat ressenti par les individus [Daly et al., 2009; Ortega et al., 2019].

Sur le site de Peyreget, nous soulignons également l’importante variabilité des indices
de persistance, entre les localités, sur une même année. En 2017, la persistance était indi-
quée sur 2 localités parmi les 4 alors qu’en 2018 et 2019, trois localités étaient considérées
comme persistantes via le calcul de cet indice. Ainsi, l’étude d’une seule localité n’est pas
représentative du site d’étude [Jiménez-Robles et De la Riva, 2019]. Cela rend obligatoire
la réplication spatiale de l’échantillonnage, pour mesurer la variabilité observée sur le
site, et l’intégrer dans les décisions de gestion de la population [Vicenzi et al., 2017].

Sur le site de Mendive, sachant que le Lézard catalan n’est pas encore présent sur la
localité de haute altitude (1045m), nous faisions l’hypothèse inverse que pour le Lézard
de Bonnal, les temps d’activité devraient être plus importants sur la localité de basse al-
titude (735m). Cette hypothèse est soutenue par les deux différences significatives détec-
tées. Les autres écarts de pseudo-médiane, non significatifs, montrent la même tendance
sauf pour deux comparaisons, où un écart positif de 0,08h est observé, ce qui reste né-
gligeable devant 4,5h. Les indices de persistance étaient attendus supérieurs à 1 sur la
localité basse, c’est le cas pour les trois quarts, et inférieurs à 1 sur la localité haute, c’est
le cas pour seulement la moitié (Tableau 4.6). Cela suggère que la localité de haute alti-
tude pourrait être bientôt colonisée. De récentes observations en juin 2021 par Matthieu
BERRONEAU, à 1100 mètres dans les Pyrénées-Atlantiques (plus précisément à Lourdios),
indiquent que la limite altitudinale du Lézard catalan en Nouvelle-Aquitaine serait au delà
de 900 mètres. Ces observations appuient la fiabilité des indices de persistance supérieurs
à 1 sur les localités à 1045 mètres.
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FIGURE 4.14 – Distribution des températures opérantes (Te), mesurées au cours de la journée,
définie par le lever et le coucher du soleil, pendant la période de reproduction. Calcul du pourcen-
tage des Te dans la fenêtre de températures volontaires pour l’activité (VTR) pour les localités sud
haut, sud bas et nord bas.

4.4.4 Variabilité spatiale liée au site

Les sites des deux espèces montagnardes sont très différents, 69 % des différences
testées étaient significatives, contrairement aux sites du littoral dunaire (une différence
testée non significative). La pseudo-médiane était toujours plus élevée sur le site de Pey-
reget que sur les sites d’Anglas et d’Arrious et plus élevée sur Anglas que sur Arrious. De
plus, l’indice de persistance était supérieur à 1 seulement pour le site de Peyreget et un
réplicat d’Anglas (Tableau 4.7). Ces observations vont à l’encontre des connaissances sur
les populations inféodées à ces sites. Le suivi annuel des populations du Lézard de Bon-
nal, réalisé depuis 2017 par le programme Les Sentinelles du Climat, indique que la den-
sité locale est la plus faible sur le site de Peyreget, qui constitue la limite ouest de la ré-
partition connue [Pottier et al., 2014], par rapport aux autres sites qui ont une densité
moyenne (site Anglas) ou élevée (site Arrious) [Mallard, 2017]. Ici, l’indice de persistance
n’est calculé qu’à partir du temps d’activité, qui lui-même n’est calculé qu’à partir des
températures opérantes, alors que d’autres paramètres environnementaux l’influencent,
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comme le vent et l’humidité [Clusella-Trullas et al., 2011; Gontijo et al., 2018; Ortega et al.,
2017]. Sur le site d’Arrious, les naturalistes ont remarqué que les individus étaient plus
proches de la rivière, lorsque les températures étaient plus élevées (Matthieu BERRO-
NEAU et Gilles POTTIER, communication personnelle) (Figures 4.2 et 4.13). Les travaux de
Kearney et al. [2018] montraient que le temps de restriction d’activité était parfois expli-
qué par des niveaux de dessiccation trop importants. Ces éléments soutiennent le récent
concept de thermo-hydrorégulation, décrit dans Rozen-Rechels et al. [2019]. Une popu-
lation proche d’une source d’eau serait plus tolérante aux températures élevées, car elle
bénéficierait d’une hygrométrie plus importante qui réduirait le risque de déshydratation
[Rozen-Rechels et al., 2019]. Ce concept, subtilement soulevé par les naturalistes [Pottier,
2016], pourrait expliquer les temps d’activité, trop faibles par rapport à l’attendu, sur le
site d’Arrious, mais aussi sur celui d’Anglas, où le lac est présent à quelques mètres des
éboulis où sont observés les individus (Figure 4.2). Concernant la variabilité spatiale ob-
servée sur les sites du Lézard catalan, les différences testées, à l’exception d’une seule,
indiquent que le site de Mendive offre des temps d’activité plus importants. Cela est en
cohérence avec la topographie des deux sites ; le chemin de la Mâture, à flan de falaise,
bénéfice de moins d’heures d’ensoleillement que le site de Mendive.

Plus généralement, la variabilité inter-site observée souligne la nécessité de prendre
en compte des variables supplémentaires, telles que la distance au point d’eau le plus
proche, l’humidité de l’air ou le bilan hydrique, pour évaluer la persistance des popula-
tions et la répartition des espèces [Enriquez-Urzelai et al., 2019; Guillon et al., 2016]. Les
modèles de répartition sont plus fiables dès lors qu’ils intègrent des variables relatives
à la structure et à la qualité de l’habitat [Dittrich et al., 2019; Leitão et Santos, 2019; Ran-
din et al., 2020]. La variabilité observée révèle également la pertinence d’étudier plusieurs
sites, pour caractériser les combinaisons de variables permettant la pérennité d’une es-
pèce [Guillon et al., 2016; Soberón et Arroyo-Peña, 2017].

4.4.5 Variabilité temporelle

Seulement 27 % des comparaisons pour l’étude de la variabilité temporelle, ont révélé
une différence significative des pseudo-médianes des temps d’activité journaliers, alors
que 60 % étaient significatives pour l’étude de la variabilité spatiale. Ceci pourrait suggérer
que la variabilité spatiale serait plus importante que la variabilité temporelle. Cependant,
la différence maximale non détectée pour les tests de variabilité temporelle est presque
deux fois plus importante que celle des tests de variabilité spatiale (1,25h versus 0,75). De
la même façon, la différence minimale détectée est quatre fois supérieure à celle détec-
tée en variabilité spatiale (1,08h versus 0,25h). Les différences de pseudo-médianes sont
donc tout aussi importantes pour la variabilité temporelle mais elles semblent être moins
facilement détectées. Comme souligné dans Hurlbert et al. [2019], il serait approprié de
ne pas tenir compte de la dichotomie « significatif »/ « non significatif » et de se concen-
trer sur les écarts de pseudo-médianes eux-mêmes. En outre, une valeur non significative
peut résulter d’une grande variabilité au sein de la série étudiée et ne signifie pas néces-
sairement que l’hypothèse testée est vraie [Greenland et al., 2016]. Dans notre cas d’étude,
sur Anglas, pour la comparaison 2018 versus 2019, la pseudo-médiane est de 1,25 h et est
encadrée par l’intervalle de confiance [0,17 ; 2,17] (Tableau 4.9). Cette différence, bien que
statistiquement non significative après la correction FDR, est biologiquement pertinente.
Les tests associés à des différences de pseudo-médiane qui correspondent à environ 25 %
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de HaDailyref pourraient être considérés comme biologiquement pertinents. Il s’agit ici
des différences 2018 versus 2019 sur NH et 2017 versus 2019 sur SB. Ainsi, la variabilité
inter-annuelle est représentée sur tous les sites étudiés, à l’exception peut-être, du site
de Mendive, où la plus grande différence est de 0,83h, soit seulement un cinquième de
HaDailyref.

Les différences de pseudo-médianes représentaient jusqu’à la moitié du temps d’acti-
vité journalier de référence de 4,5h. Ces différences étaient associées à des indices de per-
sistance très variés selon les années. Par exemple, pour la localité SH, l’indice indiquait
une probabilité d’extinction de 0,125 en 2017 et des marges de temps d’activité de 34,7h
et 7,2h en 2018 et 2019 (Tableau 4.8). La réalisation de l’étude uniquement en 2017 aurait
encouragé des politiques de protection de l’habitat, tandis que la réalisation de l’étude
uniquement en 2018 ou 2019 aurait indiqué que les populations se maintiendraient. L’in-
dice de persistance moyen sur les trois années était de 1,020 ± 0,140, ce qui n’excluait pas
la possibilité d’une extinction locale de la population. Le même résultat a été observé sur
la localité SB, l’indice moyen était de 1,038 ± 0,096. Nos résultats soulignent ainsi l’impor-
tance de prendre en compte la variabilité inter-annuelle dans les études de conservation
de la biodiversité.

4.4.6 Indice de persistance et viabilité d’une population

Sachant que les espèces étudiées sont itéropares [Pottier, 2012], plusieurs occasions
de reproduction au cours de leur cycle de vie, la viabilité d’une population sur un ha-
bitat dépend de plusieurs années. Si une année est défavorable, temps d’activité total
sur la période de reproduction insuffisant, d’où un indice de persistance inférieur à 1,
cela pourra être compensé par l’année suivante. Cette hypothèse justifie l’importance de
conserver toute l’information contenue dans l’indice de persistance et de ne pas le bor-
ner à 1. L’étude de la variabilité des indices de persistance et de leur moyenne sur les
différentes années permet de mieux évaluer la persistance ou l’extinction locale des po-
pulations et participe à la mise en garde sur l’utilisation de résultats obtenus sur une seule
année. Biologiquement, l’indice de persistance peut être assimilé au taux de croissance.
Des estimations d’abondance pourraient permettre d’estimer ce taux et de vérifier empi-
riquement la définition de ce nouvel indice. Dans notre étude, les résultats obtenus sont
cohérents pour les trois espèces étudiées. Ainsi, ils soutiennent l’utilisation de cet indice,
dans les études qui souhaitent évaluer l’état de conservation des populations à partir du
temps d’activité.

4.5 Conclusion

Nous avons mis en évidence l’effet de la variabilité spatio-temporelle de l’environne-
ment sur un proxy de la température corporelle, la température opérante, enregistrée par
un modèle biomimétique. En se fondant sur un niveau de réplication, au plus de trois
sites ou de quatre années, nous avons montré que les temps d’activité, calculés à partir
des températures opérantes et l’indice de persistance associé, variaient fortement entre
les années et sur les différents niveaux spatiaux étudiés. La variabilité observée a mis en
lumière le rôle du micro-habitat, de l’habitat, en particulier l’exposition au vent et la cou-
verture végétale, mais aussi les effets de la topographie et de l’hydrographie. Notre étude
alerte, une nouvelle fois, sur la nécessité de mener des études multi-sites pluri-annuelles,
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la variabilité de l’habitat étant déterminante pour évaluer la vulnérabilité des espèces
face au changement climatique [Neel et al., 2021]. Il ne fait aucun doute que les modèles
biomimétiques, grâce à leur grande capacité de stockage, leur facilité d’utilisation, mais
surtout leur collecte indépendante de données sur des sites distants, sont parfaitement
adaptés pour ce type d’étude. De plus, le déploiement de ces équipements permet des
études non invasives et reproductibles. Nous plaidons pour qu’ils trouvent une place in-
dispensable dans la boîte à outils de toute personne impliquée dans des programmes de
conservation de la biodiversité ; en particulier pour les espèces menacées inféodées à des
habitats contraints. L’indice de persistance, nouvellement défini, fournit une base intéres-
sante et prometteuse, pour comprendre l’impact de différents niveaux de variabilité sur
la viabilité de la population. Cependant, il devra être validé formellement par des études
biologiques dédiées, sur le terrain ou expérimentales. Ainsi, nous encourageons vivement
la poursuite des recherches sur l’utilisation de cette méthode, pour d’autres espèces et
d’autres enregistrements de température. La poursuite des études pourra permettre de
gagner en confiance dans sa définition et de montrer éventuellement qu’il peut devenir
une nouvelle alternative simple et peu coûteuse pour étudier la viabilité des populations.
Enfin, nous soulignons le manque de méthodes statistiques accessibles, pour étudier et
comparer la variabilité de données interdépendantes, telles que les séries temporelles, et
encourageons les mathématiciens à se saisir de ce domaine de recherche peu exploré.
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Chapitre 5

Intégrer la variabilité dans une
modélisation mécanistique de la
répartition fondée sur le temps d’activité

Sera valorisé dans un prochain article, titre provisoire "Activity time, a
mechanistic variable dependent on spatio-temporal variability of temperature"
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5.1 Introduction

5.1.1 Modélisation mécanistique

La modélisation mécanistique permet d’expliquer la répartition d’une espèce en se
fondant sur un processus écologique clé sensible au changement climatique [Evans et al.,
2015]. Par exemple, les contraintes thermiques sur le développement peuvent modifier les
aires de répartition [Buckley et al., 2011]. Ce type de modélisation requiert des connais-
sances approfondies sur les besoins physiologiques des espèces et sur les mécanismes qui
expliquent leur existence. Les modèles mécanistiques sont développés en connexion avec
les données d’observations et ne peuvent s’établir sans celles-ci [Kearney et al., 2018].
Ces données permettent d’enrichir la modélisation et d’améliorer les projections [Buckley
et al., 2011]. Comprendre les causes mécanistiques des limites de répartition permet d’an-
ticiper les changements de répartition et de produire des projections fiables [Enriquez-
Urzelai et al., 2019]. Parmi les différentes méthodes développées, certaines sont fondées
sur le budget énergétique [Kearney et Porter, 2009], d’autres sur le temps de restriction
d’activité au cours de la période critique de la reproduction [Sinervo et al., 2010]. Dans
cette thèse, nous proposons différents axes d’amélioration du modèle de Sinervo et al.
[2010]. Après avoir étudié les différentes méthodes de calcul des temps d’activité (cha-
pitre 3), la variabilité des temps d’activité et des indices de persistance associées (cha-
pitre 4), nous nous intéressons à l’explication du temps d’activité et à sa projection.

5.1.2 Le temps d’activité

Le temps d’activité au cours de la période de reproduction est une métrique directe-
ment liée au succès reproducteur de la population via la fécondité annuelle [Adolph et
Porter, 1993; Ceia-Hasse et al., 2014]. La période de reproduction est définie du début des
accouplements aux dernières pontes [Arribas, 2009]. Selon la méthode retenue et utilisée
dans le chapitre 4, le temps d’activité est défini lorsque la température corporelle est in-
cluse dans la fenêtre de températures volontaires pour l’activité (VTR). Cette fenêtre est
bornée par les températures volontaires minimales (VTmin) et maximales (VTmax). Selon
les températures extérieures, des périodes d’activité et d’inactivité se succèdent au cours
de la journée. Cela conduit à l’observation de patterns d’activité unimodaux ou bimo-
daux. Le pattern unimodal correspond à une seule période d’activité aux heures les plus
chaudes de la journée. Il est plutôt observé au printemps et à l’automne contrairement
au pattern bimodal. Ce dernier est davantage observé au cours de l’été, où l’activité est
importante le matin et en fin d’après midi avec un évitement des heures les plus chaudes
[Arribas, 2009; Brana, 1991]. D’après nos recherches, le temps d’activité n’a jamais été
utilisé dans un modèle mécanistique de répartition, à l’inverse du temps de restriction
[Kubisch et al., 2016; Sinervo et al., 2010]. Comme détaillé en introduction générale, l’uti-
lisation du temps de restriction semble de moins en moins appropriée et celle du temps
d’activité commence à être privilégiée [Attias et al., 2018; Gunderson et Leal, 2015].

5.1.3 Probabilité d’extinction ou de persistance

À partir du temps d’activité, l’indice de persistance (PI) peut être calculé. Cet indice
est défini par le ratio du temps d’activité total au cours de la période de reproduction
(HaTot) sur le temps d’activité minimal pour assurer le maintien de la population à l’an-
née suivante (Tpersist). Tpersist est défini selon le pattern d’activité journalier observé
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in natura et le nombre de jours de la période de reproduction [Hugon et al., 2020]. Lors
du développement de la méthode au chapitre 4, l’indice de persistance a été défini à par-
tir de l’étude de populations inféodées au milieu, d’où l’utilisation du terme « probabilité
de persistance » lorsque celui-ci était inférieur ou égal à 1. Pour obtenir une carte de ré-
partition, cet indice est calculé sur un habitat potentiel. Ainsi, lorsqu’il est borné à 1, il
représente une probabilité de présence. Seule la terminologie change.

5.1.4 Intégration de la variabilité

Le modèle de Sinervo et al. [2010] est fondé sur le temps de restriction. L’équation pour
produire les projections indique que le temps de restriction ne dépend que du maximum
de la température de l’air (Tmax). L’étude de Ceia-Hasse et al. [2014], qui utilise ce modèle,
intègre au plus la variabilité mensuelle de Tmax pour calculer la projection du temps de
restriction sur la période de reproduction. De nombreuses études suggèrent l’importance
de la variabilité climatique. Elles indiquent un effet de la variabilité dans les modèles et
l’existence d’effets interactifs entre la moyenne et la variance, pour expliquer le succès
reproducteur ou les performances thermiques [Bozinovic et al., 2011; Evans et al., 2015;
Vasseur et al., 2014]. La variabilité journalière est elle aussi importante [Attias et al., 2018;
Feldmeier et al., 2018]. Les travaux de Kearney et al. [2012] indiquaient qu’il était crucial
d’utiliser des données à résolution temporelle journalière pour mieux inférer l’effet du
changement climatique. Bartheld et al. [2017] ont démontré que les performances étaient
réduites lorsque les variations de températures étaient importantes au cours de la jour-
née. Enfin, Clusella-Trullas et al. [2011] ont souligné la pertinence de considérer différents
indicateurs, tels que le minimum, le maximum et la médiane plutôt que la moyenne.

Bien que des modèles biomimétiques soient déployés à différents endroits, le temps
de restriction ou d’activité est calculé à partir d’une unique série moyenne de tempéra-
tures opérantes [Sinervo et al., 2010]. Pourtant, comme démontré dans le chapitre 4, l’en-
vironnement thermique des lézards est très variable et conduit à des différences significa-
tives dans les temps d’activité. Ainsi, la variabilité des températures opérantes conservée
lors du calcul des temps d’activité (voir chapitre 4) devrait être également conservée lors
de la modélisation du temps d’activité en fonction des variables météorologiques. C’est
l’objectif premier de ce chapitre.

5.1.5 Modèle observationnel versus modèle anticipatif

Pour modéliser le temps d’activité en fonction des variables météorologiques, deux
modélisations sont possibles, l’une observationnelle, l’autre anticipative [Maris et al., 2018].
Elles répondent à des objectifs bien différents, pourtant, elles sont rarement distinguées
en écologie [Maris et al., 2018]. Le modèle observationnel est un modèle fondé unique-
ment sur des données observées, souvent collectées localement. Il permet de comprendre
et d’expliquer le processus biologique étudié. Le modèle anticipatif est construit pour
projeter la variable à expliquer selon les mêmes variables explicatives, cette fois-ci is-
sues de simulations climatiques. Le lien établi permet la projection de la variable d’intérêt
dans l’espace et le temps selon les projections des variables explicatives. La précision lo-
cale du modèle observationnel est inadaptée pour réaliser des projections sur une aire
spatio-temporellement importante. Ceci est bien souvent oublié ; de nombreuses études
utilisent le lien obtenu en modélisation observationnelle pour réaliser des projections.
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Ainsi, celles-ci sont inévitablement erronées [Maris et al., 2018; Yates et al., 2018]. Les
deux modélisations sont complémentaires. Dans notre étude, la modélisation observa-
tionnelle permet de définir les variables explicatives du temps d’activité, pertinentes bio-
logiquement. Les variables sélectionnées sont ensuite utilisées dans le modèle anticipatif.
La modélisation mécanistique de la répartition est réalisée via la modélisation anticipa-
tive qui projette le temps d’activité sur toute l’aire d’étude pour différentes périodes tem-
porelles.

5.1.6 Problématique

Le premier objectif de ce chapitre est de déterminer quelles variables climatiques ex-
pliquent le temps d’activité journalier. Bien que notre objectif principal soit d’étudier la
variabilité thermique, les résultats du chapitre 4 et différentes études indiquent l’impor-
tance de la disponibilité en eau pour expliquer le temps d’activité et la répartition des
espèces [Kearney et al., 2018; Rozen-Rechels et al., 2020]. Considérer les conditions ther-
miques et hydriques permet l’amélioration des modèles mécanistiques [Lyons et Kozak,
2020]. Ainsi, les modèles observationnels sont construits à partir de la température de
l’air et de l’humidité relative enregistrées sur les sites d’étude. Dans ces modèles, la va-
riabilité spatiale est conservée en incluant l’effet réplicat ou localité en tant que facteur
aléatoire. Le second objectif de ce chapitre est de construire pour chaque espèce un mo-
dèle anticipatif du temps d’activité dans l’espace et le temps. Les temps d’activité pro-
jetés permettront de calculer l’indice de persistance. Celui-ci sera utilisé pour produire
une carte de répartition des espèces étudiées, le Lézard de Bonnal (Iberolacerta bonnali,
[Lantz, 1927]), le Lézard catalan (Podarcis liolepis, [Boulenger, 1905]) et le Lézard ocellé
(Timon lepidus, [Daudin, 1802]). Nous nous attendons à ce que le temps d’activité dé-
pende de la moyenne et de la variabilité des températures - représentée par l’amplitude
thermique, et d’une interaction des deux variables. D’après les travaux de Rozen-Rechels
et al. [2019], nous supposons également une interaction entre la température et l’humi-
dité relative. Les relations observées seraient en forme de cloche, avec un maximum de
temps d’activité pour une valeur optimale de température et d’humidité (Figure 5.1).

Ha

Paramètre météorologique

FIGURE 5.1 – Relation théorique attendue entre le temps d’activité (Ha) et un paramètre météoro-
logique
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5.2 Matériels et méthodes

5.2.1 Le temps d’activité, une variable écophysiologique à expliquer et
à projeter

Séries de temps d’activité

Pour chacune des trois espèces étudiées, le Lézard de Bonnal, le Lézard catalan et
le Lézard ocellé, nous disposons des séries de temps d’activité journalier sur la période
de reproduction pour différents sites, localités et réplicats. Le protocole d’enregistrement
des températures opérantes pour le calcul des temps d’activité est détaillé dans la section
4.2.3. Les sites d’enregistrement sont succinctement présentés à la Figure 5.4. Le temps
d’activité est calculé selon deux seuils, VTmin et VTmax, les températures minimales et
maximales qui bornent la fenêtre de températures volontaires pour l’activité. Si la tem-
pérature opérante, un proxy de la température corporelle, est comprise entre VTmin et
VTmax alors le temps associé à cette mesure de température est comptabilisé comme de
l’activité (mise en équation dans la section 4.2.4) [Hugon et al., 2020]. Les périodes de re-
production et les seuils VTmin et VTmax des trois espèces sont rappelés dans la Figure 5.2.
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FIGURE 5.2 – Méthode pour le calcul du temps d’activité : définition de la période de reproduction
et des seuils de températures permettant l’activité pour les Lézards de Bonnal, catalan et ocellé.
Crédit Photographique : Matthieu BERRONEAU.

Transformation en variable de comptage

Le temps d’activité est une variable continue. Cependant, dans notre approche, elle
résulte d’une somme de courtes périodes de temps où l’individu est considéré actif. Ces
courtes périodes varient de 10 à 30 minutes en accord avec la fréquence des enregistre-
ments de températures opérantes pour les trois espèces. Également, le temps d’activité
peut être nul lorsque les températures opérantes sont inférieures à VTmin sur toute la
journée. Ainsi, la méthode de calcul du temps d’activité conduit à sa discrétisation. C’est
aussi une variable bornée entre 0 et le temps de jour, au plus 15h30 aux alentours du
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20 juin. Aucune distribution statistique ne permet de gérer l’ensemble de ces caracté-
ristiques. Le traitement de cette variable en tant que variable de comptage permet de la
modéliser en prenant en compte les zéros. La catégorisation en demi-heure a été retenue.
Elle permettait d’obtenir un nombre d’occurrence suffisamment important dans les dif-
férentes classes et était cohérente pour les trois espèces. Les données en heures ont été
multipliées par 2 puis arrondies à l’entier le plus proche. Par exemple, un temps d’activité
journalier de 4,67 heures a été comptabilisé comme égal à 9, pour 9 demi-heures dans
4,5 heures. Les temps réels de 10 ou 15 minutes ont été considérés comme une demi-
heure, afin d’obtenir une valeur strictement positive du temps d’activité les jours où il y a
eu de l’activité. L’hypothèse de l’égalité des médianes des deux séries, originale et demi-
heure multipliée par deux, a été acceptée au risque 5 % selon des tests de Wilcoxon. Les
p-valeurs étaient égales à 0,9276, 0,9322 et 0,9664 pour les temps d’activité des Lézards de
Bonnal, catalan et ocellé.

5.2.2 Modélisation observationnelle

Variables explicatives

Pour comprendre quels indices climatiques expliquent le temps d’activité, nous avons
réalisé des modélisations observationnelles à partir des temps d’activité calculés et des
variables météorologiques enregistrées. La température de l’air et l’humidité relative sont
enregistrées par une station météorologique à 1m30 du sol. À l’exception de deux sites
(Tarnos et Peyreget), la station météorologique est installée sur le même site que les mo-
dèles biomimétiques qui enregistrent la température opérante (Figure 5.3). La fréquence
horaire des séries permet le calcul des indices climatiques journaliers suivants : la tem-
pérature moyenne (T = T̂i ), l’amplitude thermique (Ta = Tmax − Tmi n) et l’humidité
relative moyenne (HR = ˆHRi ). L’amplitude thermique rend compte de la variabilité de la
température au cours de la journée.

FIGURE 5.3 – Déploiement d’une station météorologique et des modèles biomimétiques sur le site
de Contis, habitat du Lézard ocellé. Crédit photographique : Florèn HUGON.
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Couples de données météorologique et écophysiologique

La gestion des 200 stations météorologiques, déployées depuis 2016 pour les plus an-
ciennes, sur toute la Nouvelle-Aquitaine est complexe [Mallard, 2018]. Une station fixe
dans l’espace peut être associée à différentes sondes enregistreuses. Lorsqu’un défaut
d’enregistrement est observé, la sonde est changée. Cependant, ces erreurs ne sont pas
toujours détectées suffisamment rapidement, ce qui conduit à l’indisponibilité des don-
nées pour une certaine période d’étude. En montagne, les stations ont parfois été ren-
versées par les chutes de neige ou brûlées lors d’écobuages rendant les données inex-
ploitables. Ainsi, nous ne disposons pas des séries de température de l’air et d’humidité
pour toutes les séries de temps d’activité, ce qui réduit la quantité de données pour la
modélisation observationnelle. Les couples des séries de temps d’activité et de variables
météorologiques utilisés dans les modélisations sont présentés dans le Tableau 5.1. Les
données sur le site d’Anglas sont disponibles sur 3 années (2017-2019), celles sur le site
de Peyreget sur 4 années (2017-2020), celles sur les sites de Mendive, Mâture et Tarnos
sur 2 années (2018-2019 ou 2017-2018) et celles sur le site de Contis sur une seule année
(2019). Les données des différentes années sont considérées comme des observations in-
dépendantes et enrichissent le jeu de données pour la modélisation. Les sites d’étude des
Lézards de Bonnal et catalan présentent plusieurs réplicats ou localités d’étude.

Site, Réplicats / Localités Station Distance

Anglas, An1 An2, 2035m ANGLA, 2000m 212m et 197m
Peyreget, NH SH NB SB, 2280-2440m POMBI, 2004m 991-1811m

Mâture, MaAV MaAM, 850m MATUR, 903m 485m et 319m
Mendive, ML1 ML2, 735m, MH1 MH2, 1045m PMEND, 727m 129m et 1521m

Contis LO426 63m
Tarnos LO402 2628m

TABLEAU 5.1 – Couple des séries de temps d’activité et des variables mesurées par les stations
météorologiques. Indication de l’altitude pour les sites en montagne, Anglas et Peyreget pour le
Lézard de Bonnal, Mâture et Mendive pour le Lézard catalan et de celle des stations déployées sur
ces sites. Indication de la distance entre la station et le modèle biomimétique.

Différents modèles pour une espèce

Pour une même espèce, différents modèles ont été construits selon les sites d’étude
pour lesquels nous attendions des relations explicatives similaires. Sur un même site, les
temps d’activité ont été calculés sur différents réplicats ou localités. Cette variabilité spa-
tiale, démontrée en chapitre 4, a été incluse dans un terme aléatoire pour conserver toute
la variabilité du temps d’activité, en s’affranchissant de la pseudo-réplication des don-
nées [Harrison et al., 2018].

Pour le Lézard de Bonnal, deux modèles sont construits :

— Site d’Anglas, effet aléatoire pour les réplicats An1 et An2

— Site de Peyreget, effet aléatoire pour les localités NH, NB, SH, SB

Pour le Lézard catalan, trois modèles sont construits :

— Site du chemin de la Mâture, effet aléatoire pour les localités MaAV et MaAM
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— Site de Mendive, basse altitude, effet aléatoire pour les réplicats MB1 et MB2

— Site de Mendive, haute altitude, effet aléatoire pour les réplicats MH1 et MH2

Pour le Lézard ocellé, deux modèles sont construits :

— Site de Contis, pas d’effet aléatoire

— Site de Tarnos, pas d’effet aléatoire

5.2.3 Modélisation anticipative

Variables explicatives

Pour réaliser la modélisation anticipative des temps d’activité, les variables clima-
tiques simulées par le modèle CNRM-CM5 2014 ARPEGE / ALADIN 52 ont été utilisées.
Les simulations sont disponibles à la résolution temporelle journalière et à la résolution
spatiale 8km. Parmi les variables simulées, les températures de l’air minimales et maxi-
males ainsi que l’humidité spécifique sont disponibles. À partir de celles-ci, les indices
climatiques d’intérêt ont été calculées ; la température moyenne T = (Tmax +Tmi n)/2,
l’amplitude thermique Ta = Tmax−Tmi n et l’humidité relative HR selon la méthode dé-
crite en Annexe A.

Projection des données climatiques à la résolution 1 kilomètre

Les cartes de projection de la répartition des trois lézards étudiés ont été réalisées à la
résolution du kilomètre, sur la période « passé-présent » définie de 1991 à 2020, comme
pour la modélisation corrélative. La première étape a été de désagréger les données pro-
jetées sur la grille SAFRAN 8km en Lambert II étendu sur la grille INPN 1km projetée en
Lambert93. La méthode bilinéaire a été utilisée. Elle calcule la moyenne pondérée par les
distances des valeurs des mailles qui sont autour de la maille d’intérêt. Seuls les pixels à
l’interface de deux pixels de 8km² présentent des valeurs différentes des pixels centraux.
Les données à la résolution du kilomètre ont ensuite été projetées en WGS84, système de
projection mondial. Ce travail a été réalisé sur les aires de répartition connues des trois
espèces en Nouvelle-Aquitaine, soit le massif montagneux Aspe-Ossau pour le Lézard de
Bonnal, les Pyrénées-Atlantiques pour le Lézard catalan et toute la région pour le Lézard
ocellé (Figure 5.4) [Berroneau, 2014].
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FIGURE 5.4 – Zones d’étude de la répartition du Lézard de Bonnal sur le massif Aspe-Ossau (en
vert), du Lézard catalan sur le département des Pyrénées-Atlantiques (en bleu) et du Lézard ocellé
sur la région Nouvelle-Aquitaine (en rose). Les sites d’étude du Lézard de Bonnal sont représentés
en rouge, ceux du Lézard catalan en jaune et ceux du Lézard ocellé en orange.

Couples de données météorologiques et écophysiologiques

L’obtention de la grille 1km projetée en WGS84 a permis d’établir la correspondance
entre les points de grille et les sites d’étude. Pour le site de Peyreget, les localités d’étude
sont associées à trois points de grille différents sur la maille 1km différents mais similaires
sur la maille 8km. Les tests d’égalité des variables météorologiques ne sont pas significa-
tifs. Pour éviter une pseudo-réplication des données, les données d’un seul point de grille
1km ont été conservées. Pour le site de Mendive, les localités basses et hautes sont asso-
ciées à deux points grille 1km qui correspondent à deux points de grille 8km distincts ;
les deux ont donc été conservés. Pour chaque point de grille, la série de temps d’activité
résulte de la moyenne des séries de temps d’activité calculées sur les différentes locali-
tés. Par exemple, pour le site de Peyreget, la diversité des séries obtenues sur les quatre
localités, qui diffèrent selon l’altitude et le l’exposition, est réduite à une série moyenne.
Contrairement au modèle observationnel où nous étions tributaires du bon fonctionne-
ment des stations météorologiques, les données de temps d’activité peuvent toutes être
utilisées dans la modélisation anticipative. Seule la série des temps d’activité calculée
pour la localité de Peyreget à 2000 mètres d’altitude en 2019 n’est pas utilisée. Nous ré-
sumons dans le Tableau 5.2, le nombre d’observations disponibles pour la construction
des modèles et le nombre de données à projeter selon l’étendue de l’aire de répartition.
Un seul modèle est construit par espèces.
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Site, séries nobservation nprojection

Peyreget, 4 séries –> moyenne × 4 ans
Anglas, 2 séries –> moyenne × 3 ans
Arrious, 2 séries –> moyenne × 1 an

50 jours × 8
400

50 × 30 × 992 points
1488000

Mâture, 2 séries –> moyenne × 2 ans
Mendive Bas, 2 séries –> moyenne × 2 ans
Mendive Haut, 2 séries –> moyenne × 2 ans

74 jours × 6
444

74 × 30 × 1598 points
3547560

TarnosSA, 1 série × 4 ans
Contis, 1 série × 2 ans
Carcans, 1 série × 1 an

87 jours × 7
609

87 × 30 × 84975 points
221784750

TABLEAU 5.2 – Couple des séries des temps d’activité et des variables météorologiques du modèle
CNRM 2014 ALADIN 52. nobser vati on est le nombre d’observations pour l’apprentissage du modèle
et npr o j ect i on est le nombre de données à projeter en utilisant le modèle. Pour chaque projection,
la variable temps d’activité est calculée pour chaque jour de la période de reproduction (50, 74 ou
87), pour chacune des 30 années et pour chacun des points de grille (992, 1598 ou 84975).

Projection de la répartition à partir du temps d’activité

A partir du modèle anticipatif et des indices climatiques, les projections des temps
d’activité journaliers sont calculées pour chaque jour de la période de reproduction, pour
chaque maille 1km et pour chaque année de 1991 à 2020. Le nombre de données projetées
est environ de 1,5 millions, 3,5 millions et 222 millions pour les Lézards de Bonnal, cata-
lan et ocellé. L’utilisation du package dplyr [Wickham et al., 2021] a été particulièrement
efficace pour cette étape de calcul. Les projections journalières ont permis le calcul du
temps d’activité total (HaTot) pour chaque année et chaque point de grille. Ce temps est
comparé au seuil de temps d’activité minimal pour le maintien de la population (Tper-
sist) défini dans le chapitre 4. Il dépend du nombre de jours de la période de reproduction
de l’espèce étudiée et du nombre moyen d’heures d’activité sur une journée, HaDailyref.
L’indice de persistance (PI) résulte du ratio de HaTot et de Tpersist [Hugon et al., 2020]. La
dénomination de cet indice semble peu adaptée dans un contexte de projection puisque
l’espèce n’est pas forcément présente sur les aires étudiées. Cette terminologie sera abor-
dée en discussion générale.

Comme souligné dans le chapitre précédent, les espèces étudiées ont plusieurs occa-
sions de reproduction au cours de leur vie. Par conséquent, le succès reproducteur d’une
population est dépendant de plusieurs années d’où l’intérêt de ne pas tronquer l’indice de
persistance à 1. Une année défavorable peut être compensée par les années précédentes
ou suivantes. Le calcul de la moyenne mobile de l’indice sur le temps de génération d’une
espèce permet d’en rendre compte. Le nombre de fois où ces moyennes sont inférieures
à 1 constitue un indicateur de répartition de l’espèce. Pour un temps de génération de 3
ans, la moyenne mobile de l’indice de persistance pour l’année n est la moyenne des in-
dices des années n-1, n et n+1. Le temps de génération est de 5 ans pour le Lézard de Bon-
nal [Pottier, 2012] et de 3 ans pour les Lézards catalan et ocellé [Grisvard et Pottier, 2014;
Thienpont, 2019]. Afin de quantifier la probabilité de présence (PP), les moyennes de l’in-
dice de persistance et des bornes de l’intervalle de confiance sont calculées sur les 30 an-
nées d’étude. Si la moyenne ou la borne est inférieure à 1, alors la probabilité lui est égale ;
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si elle est supérieure à 1 alors la probabilité est égale à 1 (Équation 5.1). Quatre cartes de
projection sont réalisées, l’une représente la probabilité de présence, deux autres repré-
sentent les bornes supérieures et inférieures de l’intervalle de confiance et une dernière
représente le nombre de fois où les moyennes mobiles sont inférieures à 1.{

PP = PI si PI ∈ [0,1]

PP = 1 si PI > 1
(5.1)

5.2.4 Méthode statistique

Exploration des données

Conformément à la méthodologie précisée dans Zuur et Ieno [2016], nous avons ex-
ploré les données avant de réaliser les modélisations observationnelle et anticipative.
D’abord, nous avons visualisé la distribution des temps d’activité en tant que variable
de comptage et estimé le pourcentage de zéros, soit le nombre de jours sans activité.
Puis, nous avons représenté la variable temps d’activité en fonction des indices météo-
rologiques, la température moyenne (T), l’amplitude thermique (Ta) et l’humidité rela-
tive moyenne (HR). Ensuite, les corrélations entre les variables explicatives ont été étu-
diées avec la fonction cor.plot du package psych [Revelle, 2021]. Des prédicteurs coli-
néaires expliquent la même variance donc leurs effets respectifs ne peuvent pas être esti-
més de manière indépendante, ce qui conduit à des erreurs d’estimation des paramètres
[Harrison et al., 2018]. De plus, conserver une forte colinéarité peut conduire à une sur-
paramétrisation du modèle [Astruc et al., 2018; Harris et al., 2013]. Dans la littérature, les
coefficients de corrélation validés statistiquement sont au plus égaux à 0,85 [Elith et al.,
2010]. Il est cependant préconisé de ne conserver que des variables présentant un coeffi-
cient au plus égal à 0,7 [Braunisch et al., 2013; Dormann et al., 2013].

Modélisation en deux parties

Le temps d’activité est une variable de comptage de demi-heures d’activité. La mo-
délisation des zéros selon leur source permet d’éviter de produire des inférences incor-
rectes [Martin et al., 2005]. Les vrais zéros, aussi appelés zéros structuraux correspondent
à une réelle absence d’observations [Berger et Zhang, 2005; Blasco-Moreno et al., 2019].
À l’inverse, les faux zéros peuvent résulter d’une erreur dans le protocole d’échantillon-
nage ou de la non-détection de l’espèce lors du comptage [Blasco-Moreno et al., 2019;
Zuur et al., 2009]. Pour modéliser les zéros, deux catégories de modèles existent, les mo-
dèles avec ajustement de zéros (ZA, zero-altered models), aussi appelés modèles à deux
parties (two-part models) ou encore « hurdle models » et les modèles avec inflation de
zéros (ZI, zero-inflated models) [Hattab et al., 2019; Zuur et al., 2009]. Les modèles ZA ex-
pliquent dans une première partie la probabilité d’observation, puis dans une seconde
partie, le nombre d’observations sachant qu’il y a eu observation. Tous les zéros sont mo-
délisés d’une unique façon comme une absence d’observation sur la journée. Les mo-
dèles ZI modélisent les zéros selon deux processus, soit ils résultent d’une erreur (faux
zéros), soit d’une réelle absence (vrais zéros) [Zuur et al., 2009]. Lorsque que le jeu de
données contient des faux zéros, il est préférable de réaliser une modélisation ZI [Martin
et al., 2005]. Dans notre étude, tous les zéros sont vrais puisqu’ils résultent de journées
trop fraîches selon les températures opérantes mesurées in natura. Ainsi, l’utilisation des
modèles ZA est plus en accord avec la source des zéros de nos données.
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La variable à expliquer dans la première partie du modèle est la probabilité d’acti-
vité. Les données sont soit 0 si le temps d’activité est nul, soit 1 s’il est strictement positif.
La distribution binomiale est utilisée. La variable à expliquer dans la seconde partie du
modèle est le temps d’activité sachant qu’il est positif. Si les données de temps d’acti-
vité strictement positifs sont surdispersées, il est important de modéliser la surdisper-
sion pour éviter d’obtenir des estimations biaisées des paramètres [Zuur et al., 2009]. Les
tests de surdispersion réalisés avec la fonction overdisp du package overdisp [Freitas Souza
et al., 2020] étaient toujours significatifs (Tableau 5.3). Cela justifie l’utilisation de la dis-
tribution négative binomiale (NB) plutôt que la distribution de poisson. La modélisation
ZANB est réalisée en sélectionnant pour chaque partie un modèle additif généralisé à ef-
fet mixte (GAMM), comme dans l’étude de Hattab et al. [2019]. Pour les modélisations
anticipatives sans effet aléatoire, seuls des modèles GAM sont construits.

Site p-valeur

Anglas 1,408 × 10−7

Peyreget < 2,2 × 10−16

Mâture 1,307 × 10−7

Mendive Bas 4,723 × 10−7

Mendive Haut 3,972 × 10−7

Contis 2,391 × 10−3

Tarnos 1,054 × 10−4

TABLEAU 5.3 – Tests de surdispersion des temps d’activité strictement positifs.

Modélisation généralisée additive mixte

La modélisation mixte explicite la structuration hiérarchique des données et permet
l’étude de l’effet aléatoire [Pedersen et al., 2019]. Dans les modèles observationnels, nous
explicitons l’effet réplicat ou localité dans un terme aléatoire. Cette méthode permet de
conserver plusieurs séries de temps d’activité calculées alors qu’une seule série météoro-
logique est enregistrée. Nous nous sommes concentrés sur l’effet global du facteur aléa-
toire sur le temps d’activité en construisant seulement des modèles G [Pedersen et al.,
2019]. Ils modélisent une fonction de lissage par variable, commune à toutes les modali-
tés du facteur et un terme aléatoire pour ce facteur (paramètre ξ dans l’équation 5.2).

Construction et sélection de modèles

Pour les deux modélisations, la méthode REML plutôt que la méthode GCV a été uti-
lisée, celle-ci étant plus stable [Pedersen et al., 2019]. Pour chaque modélisation obser-
vationnelle, le modèle complet a été construit pour les parties 1 et 2 (Équation 5.2). Afin
de conserver la reproductibilité entre tous les modèles, aucune valeur du paramètre de
régression k n’a été fixée dans les GAMs [Wood, 2006]. Les termes non significatifs ont été
retirés un à un dans l’ordre des p-valeurs décroissantes. Dès lors qu’un modèle présentait
toutes les p-valeurs significatives au seuil de 5 %, il était sélectionné. Ce choix parcimo-
nieux constitue un compromis entre le pouvoir explicatif, soit l’ajustement du modèle, et
sa complexité [Harrison et al., 2018; Pedersen et al., 2019].

yi = f (Ti )+ f (Tai )+ f (HRi )+ f (Ti ,Tai )+ f (Ti ,HRi )+ξ f acteur +εi (5.2)
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5.3 Résultats

5.3.1 Modélisation observationnelle

Exploration des données

Le coefficient de corrélation maximal est égal à 0,85 entre la température moyenne et
l’humidité relative moyenne (Tableau 5.4). Entre l’humidité relative et l’amplitude ther-
mique sur les sites du Lézard catalan, il est au plus égal à 0,79. Le déséquilibre fort entre
les pourcentages de zéros et de uns pour les sites de Peyreget et Contis (moins de 5 % de
zéros) pourrait compliquer l’estimation de la probabilité d’activité.

Site n n Ha>0 % Ha=0 T × Ta T × HR HR × Ta

Anglas 300 269 10,33 0,45 -0,85 -0,50
Peyreget 800 766 4,25 0,31 -0,83 -0,45

Mâture 296 234 20,95 0,47 -0,65 -0,72
Mendive Bas 148 111 25,00 0,43 -0,32 -0,79

Mendive Haut 148 117 20,95 0,43 -0,32 -0,79

Contis 87 85 2,30 0,08 -0,03 -0,49
Tarnos 174 146 16,09 0,15 -0,07 -0,63

TABLEAU 5.4 – Exploration des variables des modèles observationnels. Nombre d’observations (n),
nombre de valeurs strictement positives (n Ha>0) et pourcentage de zéros dans la distribution des
temps d’activité ( % Ha=0). Coefficients de corrélations entre les variables explicatives ; ce sont les
mêmes pour les deux modèles du site de Mendive puisque les données météorologiques sont les
mêmes.

Modélisation de la probabilité d’activité

La modélisation sur le site de Contis n’est pas retenue pour expliquer la probabilité
d’activité car le pourcentage de déviance est inférieur à 50 %. La probabilité d’activité est
expliquée par la température moyenne dans tous les modèles, par l’amplitude thermique
dans 5 modèles sur 6, par l’interaction de ces deux variables dans un seul modèle et par
l’humidité relative dans un tiers des modèles. Les résultats pour le Lézard de Bonnal in-
diquent qu’il serait actif pour des journées où la température moyenne est supérieure à
10°C ou l’amplitude thermique supérieure à 6°C (sur Peyreget, indifférent sur Anglas). Sur
le site de Peyreget, l’interaction entre ces deux variables montre que la probabilité d’ac-
tivité serait plus élevée sur des journées chaudes et variables (T>15°C et Ta>11°C) plutôt
que sur des journées fraîches et peu variables (T<12°C et Ta<7°C) (Tableau 5.5, Figure 5.5).
D’après les résultats obtenus sur les deux sites du Lézard catalan, l’espèce serait active
les journées où la température moyenne excède 12°C ou lorsque l’amplitude thermique
excède 7°C. Également, l’humidité relative pourrait être limitante pour l’activité si elle ex-
cède 92 % (Tableau 5.5, Figure 5.6). Pour le Lézard ocellé, les résultats obtenus sur le site de
Tarnos indiquent que les individus seraient actifs les journées où la température moyenne
est supérieure à 14°C, l’amplitude thermique supérieure à 5°C et l’humidité relative supé-
rieure à 68 %. Bien que peu explicatif, le modèle sur le site de Contis indique également
que la probabilité d’activité serait proche de 1 lorsque les températures moyennes sont
supérieures à 14°C (Tableau 5.5, Figure 5.7).
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Site Déviance Modèle

Anglas 56,9 % pAi = f (Ti )+ f (Tai )+εi

Peyreget 57,8 % pAi = f (Ti )+ f (Tai )+ f (Ti ,Tai )+ξl ocal i té +εi

Mâture 63,4 % pAi = f (Ti )+ f (Tai )+ξr épl i cat +εi

Mendive Bas 63,9 % pAi = f (Ti )+ f (HRi )+εi

Mendive Haut 75,6 % pAi = f (Ti )+ f (Tai )+εi

Contis 28,2 % pAi = f (Ti )+εi

Tarnos 77,0 % pAi = f (Ti )+ f (Tai )+ f (HRi )+εi

TABLEAU 5.5 – Modèles sélectionnés pour expliquer la probabilité d’activité (pA). T est la tempé-
rature moyenne, Ta est l’amplitude thermique et HR est l’humidité relative moyenne.
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sur les sites de Peyreget et Anglas.
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Modélisation du temps d’activité sachant qu’il est positif

Le modèle sur le site de Peyreget présente seulement 16,4 % de déviance expliquée
contrairement à tous les autres qui ont un pourcentage de déviance supérieurs à 55 %.
Les modèles pour les sites du Lézard catalan sont ceux qui présentent les pourcentages
de déviance les plus importants, jusqu’à 81,4 %. La température moyenne est explicative
dans tous les modèles et la variabilité des températures, reflétée par l’amplitude ther-
mique, est quasiment toujours explicative (6 modèles sur 7). L’interaction de la moyenne
et de la variabilité est toujours significative. L’humidité relative moyenne intervient en ef-
fet principal et/ou en effet interactif avec la température moyenne dans 4 des 5 modèles
des espèces de montagne (Tableau 5.6).

Site Déviance Modèle

Anglas 55,7 % Hai = f (Ti )+ f (Tai )+ f (Ti ,Tai )+ f (Ti ,HRi )+ξr épl i cat +εi

Peyreget 16,4 % Hai = f (Ti )+ f (Tai )+ f (HRi )+ f (Ti ,Tai )+εi

Mâture 74,6 % Hai = f (Ti )+ f (Tai )+ f (Ti ,Tai )+εi

Mendive Bas 81,4 % Hai = f (Ti )+ f (HRi )+ f (Ti ,Tai )+ f (Ti ,HRi )+ξr épl i cat +εi

Mendive Haut 73 % Hai = f (Ti )+ f (Tai )+ f (HRi )+ f (Ti ,Tai )+ f (Ti ,HRi )+εi

Contis 69,7 % Hai = f (Ti )+ f (Tai )+ f (Ti ,Tai )+εi

Tarnos 58,8 % Hai = f (Ti )+ f (Tai )+ f (Ti ,Tai )+εi

TABLEAU 5.6 – Modèles sélectionnés pour expliquer le temps d’activité (Ha). T est la température
moyenne, Ta est l’amplitude thermique et HR est l’humidité relative moyenne.

Le temps d’activité du Lézard de Bonnal augmente avec la température moyenne,
plus fortement lorsque la température excède 12°C. Il augmente aussi avec l’amplitude
thermique jusqu’à un maximum de 8h, les journées où la température moyenne atteint
22,5°C. L’interaction entre la moyenne et la variabilité des températures montre que le
temps d’activité serait plus élevé les journées chaudes et peu variables (T>15°C et Ta<6°C).
L’interaction entre la température et l’humidité indique que l’activité est favorisée sur un
continuum, allant de journées fraîches et peu humides à des journées chaudes et plus
humides. Les conditions défavorables à l’activité sont des journées fraîches et humides
(T<10°C et HR>75 %) ou chaudes et sèches (T>15°C et HR<55 %) (Tableau 5.6, Figure 5.8).

L’activité du Lézard catalan sur le site de Mendive est expliquée par les mêmes va-
riables que pour l’autre espèce montagnarde. Le temps d’activité augmente avec la tem-
pérature moyenne et diminue avec l’humidité relative. Selon l’amplitude thermique, il
atteint un plateau de 5h les journées moyennement variables où l’amplitude est entre 8
et 13°C. Les interactions entre la moyenne et la variabilité de la température et entre la
température et l’humidité relative expliquent le temps d’activité comme pour le Lézard
de Bonnal. Il est plus important les journées chaudes et peu variables (T>14°C et Ta<6°C)
mais aussi les journées fraîches et variables (T<10°C et Ta>12°C) ainsi que les journées
chaudes et très humides (T>14°C et HR>94 %) ou fraîches et moins humides (T<12°C et
HR<88 %) (Tableau 5.6, Figure 5.8).
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FIGURE 5.8 – Modélisation observationnelle du temps d’activité des populations montagnardes ;
de Lézard de Bonnal, sur les sites d’Anglas et de Peyreget et de Lézard catalan sur les localités de
basse et haute altitude du site de Mendive. Le temps d’activité est exprimé en nombre de demi-
heures (n Ha/2).
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Pour la population de Lézard catalan inféodée au chemin de la Mâture, le temps d’ac-
tivité ne dépend que des températures, comme pour l’espèce dunaire. Il augmente avec la
température moyenne et semble atteindre un plateau de 15h pour des températures su-
périeures à 27°C. La même relation est observée avec l’amplitude thermique, un plateau
de 7h est quasiment atteint pour une amplitude proche de 20°C. Comme sur les autres
sites d’étude, le temps d’activité est plus important les journées chaudes et peu variables
(T>16°C et Ta<9°C) ou les journées fraîches et variables (T<13°C et Ta>12°C) (Tableau 5.6,
Figure 5.9).

Enfin, pour le Lézard ocellé, les deux modélisations montrent que le temps d’activité
journalier atteint 9h pour des journées où la température moyenne est proche de 18°C
ou l’amplitude thermique proche de 14°C. Sur le site de Tarnos, le temps d’activité at-
teindrait 11h lorsque la température moyenne est égale à 22°C. A l’identique des résultats
obtenus pour les deux autres espèces, l’interaction de la moyenne et de la variabilité des
températures indique que le temps d’activité est plus important sur des journées fraîches
et variables (T<13°C et Ta>16°C sur Contis, T<16°C et Ta>9°C sur Tarnos) ou chaudes et
peu variables (T>18°C et Ta<6°C sur Tarnos) (Tableau 5.6, Figure 5.9).
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FIGURE 5.9 – Modélisation observationnelle du temps d’activité des populations thermophiles ;
de Lézard catalan sur le site du chemin de la Mâture et de Lézard ocellé sur les sites de Contis et
Tarnos. Le temps d’activité est exprimé en nombre de demi-heures (n Ha/2).

171



CHAPITRE 5. INTÉGRER LA VARIABILITÉ DANS UNE MODÉLISATION
MÉCANISTIQUE DE LA RÉPARTITION FONDÉE SUR LE TEMPS D’ACTIVITÉ

5.3.2 Modélisation anticipative

Exploration des données

Le coefficient de corrélation maximal est égal à 0,66 entre l’amplitude thermique et
l’humidité relative moyenne (Tableau 5.7). Comme en modélisation observationnelle, le
déséquilibre important entre les pourcentages de zéros et de uns pour les Lézards de Bon-
nal et ocellé pourrait compliquer l’estimation de la probabilité d’activité.

Espèce n n Ha>0 % Ha=0 T × Ta T × HR HR × Ta

Bonnal 400 374 6,50 0,35 -0,32 -0,66

Catalan 444 350 21,17 0,11 -0,36 -0,23

Ocellé 609 552 9,36 0,29 0,00 -0,38

TABLEAU 5.7 – Exploration des variables des modèles anticipatifs. Nombre d’observations (n),
nombre de valeurs strictement positives (n Ha>0) et pourcentage de zéros dans la distribution
des temps d’activité (% Ha=0). Coefficients de corrélations des variables explicatives.

Modélisations de la probabilité d’activité et du temps d’activité

Tous les modèles sélectionnés présentent des déviances expliquées très faibles, au
plus de 10,7 % pour la probabilité d’activité et 8,61 % pour le temps d’activité. La pro-
babilité d’activité serait plus importante les journées chaudes et peu variables ou fraîches
et variables chez les Lézards de Bonnal et catalan. Chez le Lézard ocellé, elle serait supé-
rieure à 0,9 lorsque la température moyenne est supérieure à 15°C ou l’humidité relative
supérieure à 80 % (Tableau 5.8, Figure 5.10). Le temps d’activité du Lézard de Bonnal di-
minuerait avec l’humidité relative. Pour le Lézard catalan, il augmenterait linéairement
avec la température moyenne et diminuerait fortement lorsque l’amplitude thermique est
supérieure à 11°C. Enfin, le temps d’activité du Lézard ocellé augmenterait avec la tempé-
rature moyenne jusqu’à atteindre un plateau de 7,5h pour des températures supérieures
à 18°C (Tableau 5.9, Figure 5.11).

Espèce Déviance Modèle

Bonnal 10,70 % pAi = f (Ti )+ f (HRi )+ f (Ti ,Tai )+εi

Catalan 8,72 % pAi = f (Ti ,Tai )+εi

Ocellé 4,48 % pAi = f (Ti )+ f (HRi )+εi

TABLEAU 5.8 – Modèles sélectionnés pour projeter la probabilité d’activité (pA). T est la tempéra-
ture moyenne, Ta est l’amplitude thermique et HR est l’humidité relative moyenne.

Espèce Déviance Modèle

Bonnal 1,01 % Hai = f (HRi )+εi

Catalan 8,61 % Hai = f (Ti )+ f (Tai )+εi

Ocellé 8,06 % Hai = f (Ti )+εi

TABLEAU 5.9 – Modèles sélectionnés pour projeter le temps d’activité (Ha). T est la température
moyenne, Ta est l’amplitude thermique et HR est l’humidité relative moyenne.
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FIGURE 5.10 – Modèles anticipatifs pour projeter la probabilité d’activité (pA) pour les Lézards de
Bonnal, catalan et ocellé.
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Distribution des temps d’activité projetés et des moyennes mobiles des indices de per-
sistance

Les distributions des temps d’activité journaliers (HaDaily), des temps d’activité to-
taux (HaTot) et de la moyenne mobile de l’indice de persistance renseignent sur la ca-
pacité du modèle à distinguer les habitats favorables et défavorables. Chez le Lézard de
Bonnal, ces trois grandeurs sont presque toujours au-dessus des seuils du temps d’acti-
vité journalier de référence HaDailyref (91,7 %), du temps d’activité pour la persistance
Tpersist (94,9 %) et de 1 (96,0 %). Chez les Lézards catalan et ocellé, 59,1 % et 48,5 % des
temps d’activité journaliers sont supérieurs à HaDailyref. En revanche, seulement 47,0 %
et 28,4 % des années présentent des temps d’activité totaux supérieurs à Tpersist. Enfin,
42,2 % et 26,2 % des moyennes mobiles sont supérieures à 1 (Tableau 5.12).
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FIGURE 5.12 – Distribution des temps d’activité journaliers (HaDaily), totaux (HaTot), et de la
moyenne mobile de l’indice de persistance. Les lignes verticales représentent les seuils au delà
desquels l’espèce serait présente : HaDailyref (temps d’activité journalier de référence), Tpersist
(temps d’activité minimal sur la période de reproduction) et 1.

Projection de la répartition

Les cartes de projection de la répartition indiquent que le Lézard de Bonnal serait
réparti sur l’ensemble du massif Aspe-Ossau à l’exception de la zone la plus au Nord.
Cette projection semble trop optimiste par rapport aux points de présence connus de
l’espèce (Figure 5.13). Pour les deux autres espèces, malgré une déviance expliquée tout
aussi faible que pour les modèles du Lézard de Bonnal, les cartes de projection sont plus
cohérentes visuellement. Les points de présence observés sont positionnés sur des aires
où la probabilité de présence est élevée (Figures 5.15 et 5.14).
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FIGURE 5.13 – Projection de la répartition du Lézard de Bonnal sur le massif Aspe-Ossau (voir
carte 5.4). Moyenne (b) et intervalle de confiance (a, c) de la probabilité de présence sur 30 ans de
1991 à 2020. Les sites d’étude sont représentés en noir (Anglas - Ang, Arrious - Arr), Peyreget - Pey)
et les points de présence en orange.

FIGURE 5.14 – Projection de la répartition du Lézard catalan sur les Pyrénées-Atlantiques (voir
carte 5.4). Moyenne (b) et intervalle de confiance (a, c) de la probabilité de présence sur 30 ans de
1991 à 2020. Les sites d’étude sont représentés en noir (Mâture - Mat, Mendive - Men) et les points
de présence en orange.
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FIGURE 5.15 – Projection de la répartition du Lézard ocellé en Nouvelle-Aquitaine (voir carte 5.4).
Moyenne (b) et intervalle de confiance (a, c) de la probabilité de présence sur 30 ans de 1991 à
2020. Les sites d’étude sont représentés en noir (Carcans - Car, Contis - Con, Tarnos - Tar) et les
points de présence en orange.

La spatialisation du nombre de fois où la moyenne mobile est inférieure à 1 est cohé-
rente avec les cartes de répartition des trois espèces (Figure 5.16). Ce nombre est minimal
lorsque la probabilité de présence est importante et maximal lorsqu’elle est la moins im-
portante. Pour le Lézard de Bonnal, ce nombre est presque toujours minimal, indiquant
une répartition sur tout le massif montagnard, comme suggéré par les cartes de réparti-
tion. Pour les deux autres espèces, ce nombre semble en accord avec les points de pré-
sence connus.

FIGURE 5.16 – Nombre de fois où la moyenne mobile de l’indice de persistance est inférieure à 1
pour les Lézards de Bonnal, catalan et ocellé. Les sites d’étude sont représentés en noir (Anglas -
Ang, Arrious - Arr, Peyreget - Pey, Mâture - Mat, Mendive - Men, Carcans - Car, Contis - Con, Tarnos
- Tar) et les points de présence en orange.
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5.4 Discussion

5.4.1 La probabilité d’activité, principalement dépendante des niches
thermiques des espèces

Les modélisations de la probabilité d’activité convergent vers l’importance de la tem-
pérature, en moyenne et en variabilité et soulèvent parfois la pertinence de l’humidité
relative. L’activité de l’espèce inféodée à l’étage alpin débute à partir d’un seuil thermique
inférieur à celui de l’espèce inféodée aux étages montagnard et collinéen, lui même in-
férieur à celui de l’espèce inféodée au littoral. L’activité du Lézard de Bonnal débute dès
10°C, celle du Lézard catalan dès 12°C et celle du Lézard ocellé dès 14°C. Ce résultat re-
flète la niche thermique des espèces, c’est à dire la fenêtre de températures qui permet
un taux de croissance positif [Gvoždík, 2018]. L’amplitude thermique explique aussi la
probabilité d’activité, parfois en interaction avec la température moyenne. Sur le site de
Peyreget, la probabilité d’activité serait plus importante les journées chaudes et variables
ou les journées fraîches et peu variables. Ce résultat est contraire à tous ceux obtenus sur
les modélisations du temps d’activité, il n’est pas expliqué.

5.4.2 Le temps d’activité, une variable mécanistique

Dépendante des conditions thermiques et hydriques chez les populations montagnardes

Dans cette étude, nous mettons en évidence que le temps d’activité des populations
montagnardes dépend souvent des températures et de l’humidité. Durant les journées
plutôt chaudes (T>15°C), le temps d’activité est plus important lorsque le taux d’hygro-
métrie est élevé (HR>94 % sur Mendive, HR>75 % sur Anglas). À l’inverse, durant les jour-
nées plutôt fraîches, le temps d’activité est plus important lorsque l’humidité relative est
faible. À température constante, le taux d’évaporation augmente lorsque l’humidité rela-
tive diminue [Farhat, 2018]. Ainsi, lors de journées chaudes, l’humidité importante rédui-
rait les pertes hydriques, ce qui permettrait des temps d’activité plus importants. Cette
hypothèse est en accord avec les travaux de Rutschmann et al. [2020] et Rozen-Rechels
et al. [2021] qui soulignaient que la thermorégulation était plus efficace lors de journées
humides ou fraîches. Pour une température de l’air constante, la perception de fraîcheur
est plus importante lorsque l’humidité relative est plus élevée - un froid humide est perçu
plus froid qu’un froid sec par les organismes. La perception de fraîcheur serait intégrée
dans la mesure des températures opérantes via l’humidité relative.

Le calcul du temps d’activité n’est fondé ni sur les pertes hydriques, ni sur l’humi-
dité relative mais seulement sur les températures opérantes (Te), un proxy de la tempé-
rature corporelle des individus [Hugon et al., 2020]. Ces températures sont mesurées par
des modèles biomimétiques. Ce sont des tubes en PVC qui miment les mouvements d’air
dans le corps du lézard et les processus de radiation, convection et conduction de la cha-
leur [Chan et al., 2019; Helmuth et al., 2016; Sinervo et al., 2010]. Nos observations sou-
tiennent l’hypothèse que la température opérante refléterait les conditions thermiques
et hydriques. Quelques études ont déjà montré que le pattern d’activité variait selon les
conditions thermiques et hydriques [Kearney et al., 2018; Rozen-Rechels et al., 2020b].
Par exemple, lorsque les ressources en eau sont réduites, l’activité est plus importante
en début de matinée [Rozen-Rechels et al., 2020a]. Cependant, aucune n’a établi un lien
entre les températures opérantes et les conditions météorologiques. Il serait pertinent de
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mener des expériences en conditions contrôlées en laboratoire. Nous supposons qu’à hu-
midité relative constante, la température opérante serait positivement corrélée à la tem-
pérature de l’air (Figure 5.17a). À l’inverse, résultat plus intéressant, à température de l’air
constante, la température opérante serait négativement corrélée à l’humidité relative (Fi-
gure 5.17b). Ces deux modèles conceptuels indiquent que les températures opérantes
conduiraient au calcul d’un temps d’activité plus faible durant des journées où la tem-
pérature de l’air est faible et l’humidité relative élevée (en bleu sur la Figure 5.17) ou bien
durant des journées où la température de l’air est élevée et l’humidité relative faible (en
jaune sur la Figure 5.17). Les journées fraîches et peu humides ou chaudes et humides
seraient les plus favorables à l’activité, tout en conservant un continuum pour des tem-
pératures et des humidités relatives moyennes (en vert sur la Figure 5.17).

HR

TeTe

T

T constanteHR constante

T

HR

(a)         (b)                (c)

VTR VTR

FIGURE 5.17 – Évolution théorique des températures opérantes en fonction de la température de
l’air (T) à humidité relative constante (HR) (a) et en fonction de l’humidité relative à température
de l’air constante (b). Les couples des conditions météorologiques « jaunes » et « bleues » ne per-
mettent pas l’activité alors que leur combinaison « verte » est favorable à l’activité (c).

Sur le site d’Arrious, habitat du Lézard de Bonnal, nous avions observé des indices
de persistance très inférieurs à 1 (0,730 et 0,897, Tableau 4.7). Or, la population présente
une densité importante et est pérenne depuis de nombreuses années. Lors de journées
chaudes, les individus sont observés plus proches du ruisseau. Nous avions émis l’hypo-
thèse que l’humidité relative importante compenserait les températures élevées. Cette hy-
pothèse est confirmée par la modélisation du temps d’activité. Lors de journées chaudes,
si l’humidité relative est importante, l’activité est possible. L’hygrométrie de l’air permet
de limiter la déshydratation des lézards Pyrénéens [Pottier, 2016]. Ainsi, considérer l’hu-
midité relative dans les modèles mécanistiques de répartition semble désormais incon-
tournable [Kearney et al., 2018].

L’utilisation de la température de rosée en tant que variable explicative, plutôt que
l’humidité relative et la température de l’air a été testée. La température de rosée est la
température à laquelle l’eau condense sous une certaine humidité relative [Ukhurebor
et al., 2017]. Elle peut se lire sur une courbe de saturation, représentée sur un graphique
de la température de l’air en fonction de l’humidité relative ou bien être calculée en fonc-
tion de ces deux grandeurs [Lawrence, 2005; Ukhurebor et al., 2017]. Bien que cette va-
riable soit très corrélée à la température de l’air et à l’humidité relative, elle n’est pas au-
tant explicative que la combinaison des deux variables. Ainsi, pour éviter d’y inclure de la
multicolinéarité, elle n’a pas été prise en compte dans les modèles.
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Dépendante seulement des conditions thermiques chez les populations thermophiles

La population de Lézard catalan inféodée au site du chemin de la Mâture fait excep-
tion aux autres populations montagnardes. Le temps d’activité ne dépend que des tempé-
ratures, comme pour le Lézard ocellé. Ce site présente une géographie particulière, tout
à fait différente de celle du site de Mendive. La population est présente sur un pan de
falaise, essentiellement sur la partie exposée au sud (Figure 5.18). Les individus ont des
morphes similaires à ceux de la sous espèce Podarcis liolepis liolepis inféodée à des ha-
bitats plus chauds en Pyrénées Orientales. Ils sont plus gros et présentent une robe plus
claire que les individus du site de Mendive qui appartiennent à la sous espèce Podarcis
liolepis sebastiani inféodée au Pays Basque [Pottier et al., 2008] (Figure 5.18).

Mendive                                                         Chemin de la Mature

FIGURE 5.18 – Différences morphologiques chez deux populations de Lézard catalan inféodées à
des contextes géographiques bien différents, le site de Mendive au contexte montagnard et le site
du chemin de la Mâture à flan de falaise. Crédit photographique : Matthieu BERRONEAU

Le temps d’activité maximal est plus élevé sur le site du chemin de la Mâture, jusqu’à
15h sur des journées aux températures moyennes de 27°C, que sur le site de Mendive où
il est de 14h pour la localité de haute altitude à 17°C. Il varie également en fonction des
variations de températures, il est plus important lorsque l’amplitude thermique est plus
large. Sur le chemin de la Mâture, le temps d’activité atteint un plateau de 6h pour une
amplitude thermique de 15°C alors qu’il atteint un plateau de 5h pour une amplitude de
11°C sur le site de Mendive. Les températures plus chaudes ou plus variables sur le site
du chemin de la Mâture permettraient des temps d’activité plus longs et une croissance
plus importante. Les pertes hydriques, par gramme de poids, sont plus faibles chez des
individus plus gros [Howard et al., 2020]. La population locale du chemin de la Mâture
serait ainsi moins sensible aux pertes hydriques que la population de Mendive. Bien que
les deux populations soient très différentes, la méthode de calcul des temps d’activité a
été la même, les mêmes choix ont été fait pour les seuils VTmin, VTmax et Tpersist. Ainsi,
les différences observées pour l’explication du temps d’activité reflètent la disparité exis-
tante entre les deux populations étudiées, tant en terme de contexte géographique que
de morphe. Cela met en lumière les variations écophysiologiques entre les populations
d’une même espèce, comme souligné dans l’étude de Herrando-Pérez et al. [2019].
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Toujours dépendante de l’interaction moyenne - variabilité des températures

Quelle que soit la population étudiée, le temps d’activité est toujours expliqué par
les températures moyennes, leur variabilité et l’interaction moyenne - variabilité. La re-
lation interactive est toujours la même : les temps d’activité sont plus importants lors de
journées chaudes et peu variables ou fraîches et variables. Cette observation est probable-
ment liée à l’existence de patterns d’activité unimodaux et bimodaux [Arribas, 2009]. Lors
de journées fraîches et variables ou chaudes et peu variables, le temps d’activité journalier
suivrait un pattern unimodal (Figure 5.19, a et d). En revanche, lors de journées chaudes et
très variables, conditions météorologiques des journées estivales, l’activité serait concen-
trée en milieu de matinée et en fin de journée. Le temps d’activité suivrait alors un pattern
bimodal, principalement limité par la température volontaire maximale VTmax (Figure
5.19b). Cette hypothèse est appuyée par les observations des patterns d’activité in natura
au cours de l’été [Brana, 1991]. Enfin, lors de journées fraîches et peu variables, conditions
météorologiques plutôt rencontrées aux limites de la période de reproduction, le temps
d’activité journalier suivrait un pattern unimodal limité par la température volontaire mi-
nimale VTmin (Figure 5.19c). Les hypothèses présentées intègrent nouvellement la varia-
bilité des températures plutôt que la moyenne uniquement, comme cela était réalisé dans
Huey et al. [2010] (Figure 1.3 versus Figure 5.19). Elles mettent en lumière l’importance de
la variabilité thermique dans la définition du temps d’activité au cours de la journée.

Journée

moy

JournéeTemps d’activité

Journée

Te

Journée

Te

TeTe
(a)          (b)

(c)          (d)
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FIGURE 5.19 – Variation du temps d’activité en fonction de l’interaction entre la moyenne et la
variabilité des températures. Mise en évidence des patterns bimodaux et unimodaux du temps
d’activité journalier selon ces deux paramètres thermiques. Le polygone vert représente la fenêtre
de températures volontaires pour l’activité, bornée par VTmin et VTmax. Le temps d’activité est
important les journées fraîches et variables (a) ou chaudes et peu variables (d). Il est plus faible les
journées fraîches et peu variables (c) et les journées chaudes et variables (b).
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5.4.3 Des modélisations anticipatives insatisfaisantes

Les modèles anticipatifs du temps d’activité expliquent au plus 8,61 % de la variance
observée dans les données, contrairement aux modèles observationnels qui expliquent
au moins 16,4 % et au plus 81,4 %. Les modèles anticipatifs sont encore moins bons qu’un
modèle aléatoire qui explique 50 % de déviance. Pour évaluer la qualité de la modélisa-
tion, une méthode de validation croisée aurait aussi pu être utilisée [Guisan et al., 2017].
Elle correspond à la séparation du jeu de données initial en un jeu d’entraînement utilisé
pour construire le modèle et un jeu test utilisé pour évaluer les projections du modèle
[Travel, 2019]. Différentes métriques sont ensuite calculées pour évaluer les erreurs entre
les données projetées et les données observées [Chai et Draxler, 2014; Shono, 2008]. Le
faible pouvoir explicatif des modèles anticipatifs peut d’abord s’expliquer par le nombre
d’observations très faible par rapport au nombre de données à projeter, le ratio est égal
à 0,0269 %, 0,0125 % et 0,0003 % pour les Lézards de Bonnal, catalan et ocellé (Tableau
5.2). D’autres hypothèses sont avancées, elles sont explicitées dans les sections suivantes.

Des variables explicatives à une résolution spatiale inadaptée

La source des variables explicatives est l’unique différence entre les modélisations ob-
servationnelle et anticipative. Les variables sont issues soit d’enregistrements in natura à
proximité des sites d’étude, soit d’un modèle de projection national à la résolution spa-
tiale 8km (CNRM-CM5 ALADIN52). À l’échelle d’un site d’étude, le temps d’activité sur le
site de Peyreget n’était expliqué qu’à 16,4 % contrairement à tous les autres sites, expli-
qué a minima à 55,7 % (Tableau 5.6). La station météorologique était située à plus d’un
kilomètre des localités où les températures opérantes étaient mesurées (de 900 à 1800m)
et à une altitude plus basse (de 300 à 450m). Sur le site de Mendive, la localité haute pré-
sentait le même contexte. La station était située à quelques mètres de la localité basse et
à une altitude similaire mais à 1500 mètres de la localité haute avec une différence d’al-
titude de 300m. Les modèles observationnels avaient une déviance supérieure pour la
localité basse (81,4 %) mais restaient explicatifs pour la localité haute (73 %). En plaine
pour le site de Tarnos, la station était distante de 2600m et le modèle présentait une dé-
viance expliquée de 58,8 %. Ces observations indiquent qu’à l’étage alpin, la résolution
spatiale 2km est inadaptée alors qu’elle semble l’être aux étages montagnard et collinéen
ainsi que sur le littoral. Ainsi, elles soutiennent l’hypothèse que la résolution 8km uti-
lisée dans les modèles anticipatifs n’est pas appropriée. Dans notre étude, les subtilités
micro-climatiques vécues par les organismes - résultantes de l’altitude, de l’exposition et
des couloirs de vents, ne sont pas intégrées dans les projections de Météo France, alors
qu’elles le sont implicitement dans les enregistrements des stations météorologiques et le
calcul des temps d’activité. L’absence de prise en compte de cette variabilité spatiale ex-
pliquerait le faible pouvoir prédictif des modèles anticipatifs [García et al., 2020]. En effet,
la variabilité de l’habitat est un déterminant majeur de la vulnérabilité d’une espèce via
son temps d’activité [Neel et al., 2021].

D’autres simulations climatiques existent et pourraient être plus appropriés que celles
du modèle CNRM-CM5 ALADIN52. Les simulations de Worldclim, détaillées dans le cha-
pitre 2, sont les plus utilisées. Cependant, elles sont disponibles à la résolution mensuelle
et les périodes de projection ne correspondent pas à celles étudiées dans le programme
Les Sentinelles du Climat. La nouvelle version, Worldclim2, n’est disponible que pour la
période 1970-2000 et toujours à une résolution mensuelle [Fick et Hijmans, 2017]. De
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plus, le modèle utilisé pour générer ces données est appliqué au monde. Ainsi, il ne reflète
pas les subtilités régionales rencontrées en France. Il est préférable d’utiliser des données
climatiques adaptées à l’échelle d’une région plutôt que des données à l’échelle mondiale
[Dormann, 2007]. Pour les espèces pyrénéennes, les simulations climatiques Adamont
pourraient être utilisées. Elles sont obtenues à l’issue d’une correction des données du
modèle régional ALADIN 53, à la résolution journalière, pour chaque massif montagnard
et chaque tranche d’altitude de 300 mètres. Elles sont ensuite incluses dans un modèle qui
simule le manteau neigeux [Verfaillie et al., 2017]. Les variables températures moyenne,
minimale, maximale sont disponibles mais pas l’humidité relative. Il pourrait malgré tout
être intéressant de les utiliser pour réaliser la modélisation de la répartition du Lézard de
Bonnal. Nous émettons cependant quelques réserves quant à la résolution spatiale par
massif, encore plus importante que 8km. Le découpage tous les 300 mètres pourrait aussi
être limitant. Une autre alternative réside en l’utilisation des simulations CHELSA calcu-
lées aux résolutions journalières et mensuelles [Karger et al., 2017]. Elles résultent d’une
descente d’échelle jusqu’au kilomètre à partir d’un modèle à la résolution 75km. L’algo-
rithme qui génère les précipitations prend en compte les reliefs montagneux dont le vent
et l’exposition. Les variables températures moyenne, minimale, maximale et humidité re-
lative sont disponibles pour la période 2006-2100 [Karger et al., 2020]. Enfin, les simula-
tions du modèle CNRM-CM5 ALADIN52 pourraient être recalculées par une méthode de
descente d’échelle au kilomètre, plutôt que par la méthode bilinéaire.

Une méthode reproductible, parfois trop simple, au risque d’un manque d’ajustement

Afin que la modélisation soit reproductible entre tous les sites d’étude [Parker et al.,
2016], le modèle complet a été construit puis les termes non significatifs ont été retirés
par ordre décroissant des p-valeurs. Dans les modèles G construits, un terme global est
estimé pour toutes les modalités du facteur aléatoire. Ainsi, les variables météorologiques
et le facteur localité ou réplicat ont été étudiés indépendamment. L’effet des modalités du
facteur sur les variables peut être étudié en construisant des modèles plus complexes. Les
modèles GS et S modélisent une fonction de lissage par modalité selon une forme simi-
laire. Les modèles GI et I modélisent une fonction de lissage par modalité en autorisant
des formes différentes [Pedersen et al., 2019] (Tableau 5.10).

Modèle Détails, Équation

G
Une fonction de lissage commune à toutes les modalités + Un facteur aléatoire
yi = f (xi )+ξ f acteur +εi

GS / GI
Une fonction commune + Une fonction similaire / différente par modalité
yi = f (xi )+ f f acteur (xi )+εi

S / I
Une fonction similaire / différente par modalité
yi = f f acteur (xi )+εi

TABLEAU 5.10 – Grandes catégories de modèles hiérarchiques, d’après Pedersen et al. [2019]

A partir des données du site d’Anglas, des modèles GS, GI, S et I ont été construits. Le
meilleur modèle était un modèle GS avec une déviance expliquée de 61,2 % et un critère
d’information d’Akaike (AIC) de 1445. Les effets de l’humidité relative et de l’amplitude
thermique différaient selon les réplicats (Équation 5.3).

Hai = f (Ti )+ f (Tii ,Tai )+ f (Ti ,HRi )+ fr épl i cat (Tai )+ fr épl i cat (HRi )+εi (5.3)
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La modélisation de l’effet du facteur réplicat sur les variables météorologiques per-
met d’expliquer 5,5 % de déviance supplémentaire et offre un meilleur ajustement que
le modèle G (61,2 % versus 55,7 %, AIC=1445 versus AIC=1471. Les différences par moda-
lité du facteur reflètent les différences significatives observées entre les séries des temps
d’activité journaliers sur le site d’Anglas (Figure 4.7, Tableau 4.3). La construction de mo-
dèles plus complexes permet d’obtenir des modèles plus ajustés mais la méthodologie
est moins reproductible. Ce résultat illustre le continuum complexité - ajustement de la
sélection des modèles [Harrison et al., 2018].

Ou trop libre, au risque d’un sur-ajustement

Pour faciliter la reproductibilité de l’analyse [Parker et al., 2016], aucune valeur du
paramètre de régression k n’a été fixée. Ce paramètre représente le nombre de courbures
maximum pour construire la régression [Van Rij, 2015; Wood, 2006]. Par exemple, k=1 cor-
respond à une relation linéaire alors que k=2 autorise un changement de direction dans la
forme de la fonction. Si k est trop important, il y a un risque de sur-ajustement du modèle
[Zuur et al., 2009]. Ici, le sur-ajustement a été vérifié en observant les degrés de liberté (soit
la valeur k) et les courbes obtenues. D’après nos résultats, la probabilité d’activité sur le
site de Tarnos serait proche de 1 pour les valeurs les plus faibles de température moyenne
et d’humidité relative (Figure 5.7). Or, nous attendons une relation en forme de cloche
où la probabilité d’activité serait presque nulle pour ces valeurs. Très peu d’observations
permettent de modéliser la première partie de la courbe, ce qui suggère un problème
de sur-ajustement. La lecture du résumé du modèle indique des degrés de liberté égaux
à 3,17 pour la température moyenne et à 5,06 pour l’humidité relative. La visualisation
des courbes de régression pour ces deux variables montre un effet décroissant pour les
faibles valeurs puis un effet croissant, alors que seul un effet croissant est attendu (Figure
5.20). Ce résultat indique que le paramètre de régression serait trop important. Lorsque
seule la première partie de la courbe en cloche est observée, la comparaison des résu-
més des modèles de probabilité d’activité invite à fixer le paramètre k égal à 1. Le modèle
l’avait défini ainsi pour la variable amplitude thermique où seul l’effet croissant attendu
était observé. Ceci permettrait de contraindre la modélisation d’une augmentation de la
probabilité d’activité jusqu’au plateau à 1. Pour les relations interactives et celles des mo-
dèles des temps d’activité positifs, k serait plus difficile à déterminer car chaque forme de
courbe est différente.
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FIGURE 5.20 – Courbes de régression obtenues à l’issue de la modélisation additive généralisée
(GAM) de la probabilité d’activité sur Tarnos. Les degrés de liberté sont respectivement égaux à
3,17, 1,00 et 5,06, ce qui suppose un sur-ajustement pour la température moyenne et l’humidité
relative.
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Les cartes de projection, une lecture prudente

Bien que les cartes de projection de la probabilité de présence soient visuellement
correctes pour deux des trois espèces étudiées, elles ne bénéficient d’aucun soutien statis-
tique. La seule observation visuelle des cartes alerte sur l’utilisation naïve de celles-ci sans
connaissance des modèles statistiques qui ont permis de les générer [Dormann, 2007].
L’objectif initial était de projeter la répartition future pour différents horizons temporels
et scénarios climatiques. Cependant, le faible pouvoir prédictif des modèles anticipatifs
ne permet pas de calculer des projections statistiquement correctes [Elith et Leathwick,
2009]. Les cartes que nous aurions pu obtenir n’auraient eu aucune crédibilité statistique.
Ainsi, il aurait été inapproprié de les utiliser pour mettre en place des mesures de ges-
tion et de conservation de la biodiversité. Pour comprendre l’évolution de la répartition
des lézards étudiés, les résultats des modèles observationnels ont été utilisés, à défaut de
ceux des modèles anticipatifs. Comme expliqué en introduction, leur force réside dans
leur pouvoir explicatif [Maris et al., 2018].

5.4.4 Projections dans un contexte de changement climatique, possibles
grâce aux modèles observationnels

Conditions météorologiques optimales pour l’activité

À l’exception d’une seule, toutes les courbes obtenues en modélisation observation-
nelle représentent partiellement la forme de cloche attendue (Figure 5.1). Les données
enregistrées sur le terrain ne couvrent qu’une partie de la fenêtre des paramètres météo-
rologiques puisque les populations étudiées sont supposées être présentes sur un habitat
favorable. Ainsi, les valeurs des variables météorologiques enregistrées sur les sites de-
vraient représenter au moins partiellement la fenêtre de valeurs sur laquelle le plateau de
temps d’activité est atteint.

Pour la majorité des relations explicatives du temps d’activité, la partie ascendante
de la courbe la plus proche du plateau est observée (Figure 5.21, partie droite du cadre
orange). Cela démontre que les populations étudiées sont présentes sur des habitats plu-
tôt favorables. La partie ascendante de la courbe est complètement observée sur 6 rela-
tions parmi les 29 étudiées (Figure 5.21, cadre orange) : l’amplitude thermique sur Pey-
reget, la température moyenne sur Mendive Bas, l’humidité relative sur Tarnos (modèles
partie 1) et la température moyenne sur Mendive Bas, Mendive Haut et Mâture (modèles
partie 2). Ce résultat montre que les variables météorologiques limitent le temps d’acti-
vité des espèces par des valeurs trop faibles. Ainsi, une hausse des températures pourrait
dans un premier temps être bénéfique.

Le plateau de la courbe est toujours atteint dans les relations explicatives de la pro-
babilité d’activité (Figure 5.21, cadre vert). Pour celles explicatives du temps d’activité, il
est atteint pour la moitié d’entre elles : les températures moyennes sur tous les sites sauf
Mendive et l’amplitude thermique sur Mendive Haut, Mâture, Contis et Tarnos. Ce ré-
sultat indique que les conditions thermiques optimales sont atteintes sur les trois sites
des populations thermophiles. En revanche, en environnement montagnard, les condi-
tions semblent sous-optimales. Sur les sites du Lézard de Bonnal, seules les températures
moyennes optimales sont atteintes. Sachant l’interaction de la moyenne et de la variabi-
lité des températures (voir Figure 5.19), nous supposons que la hausse de la variabilité cli-
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matique pourrait dans un premier temps favoriser l’activité de cette espèce, puis la hausse
trop importante des températures moyennes la contraindrait. Sur le site de Mendive, ha-
bitat du Lézard catalan, seule l’amplitude thermique optimale est atteinte. Ainsi, tant que
l’amplitude thermique reste proche de l’optimal entre 8 et 13°C, la hausse des tempéra-
tures devrait être bénéfique, en entraînant une augmentation du temps d’activité.

L’observation rare de la partie descendante de la courbe indique que les populations
étudiées sont peu confrontées à des conditions météorologiques limitantes par les valeurs
supérieures (Figure 5.21, cadre rouge). La partie descendante est partiellement observée
sur seulement deux relations : celles du temps d’activité en fonction de l’humidité relative
pour les localités du site de Mendive. L’étude de l’interaction entre l’humidité relative et
la température avait montré que l’activité était plus faible lors de journées chaudes et
peu humides que lors de journées chaudes et très humides (Figure 5.17). Ainsi, avec le
changement climatique qui entraîne une hausse de la température mais aussi une baisse
de l’humidité, le temps d’activité sur ce site devrait se réduire. Dans les modélisations
de la probabilité d’activité, la partie descendante de la courbe n’est suggérée que par les
intervalles de confiance pour 61 % des relations.

Ha

Paramètre 
météorologique

Conditions
Optimales

FIGURE 5.21 – Différentes parties observées de la relation théorique entre le temps d’activité et
un paramètre météorologique. La partie ascendante est presque toujours observée mais rarement
complètement (cadre orange). Le plateau est souvent atteint (cadre vert) : il correspond aux condi-
tions météorologiques optimales pour l’activité. La partie descendante n’est quasiment jamais ob-
servée (cadre rouge).

L’étude des effets indépendants des variables météorologiques indique que les popu-
lations montagnardes vivent en conditions sous-optimales. Les interactions explicitées
dans la Figure 5.17 viennent nuancer ces conclusions. La hausse de la variabilité couplée
à une température moyenne inférieure à 13°C ou la hausse de la température moyenne
couplée à une amplitude thermique inférieure à 8°C sont des conditions plus optimales
pour le temps d’activité. À plus long terme, l’élévation conjointe attendue de la tempéra-
ture moyenne et de sa variabilité devrait conduire à une réduction du temps d’activité et
donc à la hausse de la probabilité d’extinction. Pour les populations thermophiles, celles-
ci rencontrent déjà les conditions optimales pour l’activité (Figure 5.19). Ce résultat in-
dique qu’elles devraient subir les effets du changement climatique avant les populations
montagnardes.
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Perspectives d’améliorations des modèles observationnels

Les modèles observationnels pourraient être améliorés via l’amélioration de la qua-
lité des données d’entrée [Yates et al., 2018]. Il serait intéressant d’obtenir une fenêtre de
conditions météorologiques plus large et avec plus de données [Yates et al., 2018]. Pour
cela, des modèles biomimétiques pourraient être déployés sur des sites où l’habitat serait
favorable mais l’espèce absente, comme cela a été fait sur Mendive Bas. Nous soulignons
l’importance de l’habitat favorable puisque nous souhaitons étudier l’absence de l’espèce
expliquée par les conditions météorologiques et non par l’habitat. Ce déploiement com-
plémentaire devrait permettre de caractériser le temps d’activité pour des conditions mé-
téorologiques sous-optimales (zones orange et rouge sur la Figure 5.21) et d’obtenir, dans
l’idéal, la totalité de la courbe en cloche. Augmenter le nombre de données permettra
aussi d’obtenir des relations statistiques plus robustes.

5.4.5 Atouts et limites de la méthode statistique

Modélisation des zéros

La modélisation en deux parties présente l’avantage majeur d’expliciter la probabilité
d’activité et la durée du temps d’activité de manière indépendante. La première partie
du modèle requiert un jeu de données constitué de 0 et de 1. Dans notre étude, les don-
nées pour les sites d’Anglas, de Peyreget et de Contis présentaient un pourcentage de zé-
ros inférieur ou proche de 10 % (Tableau 5.4). Cela explique probablement le plus faible
pouvoir explicatif de ces trois modèles, respectivement 46,3 %, 57,8 % et 28,2 %, compa-
rativement aux quatre autres qui présentent des déviances expliquées de 63,4 % à 77 %.
Même lorsque le pourcentage de zéros est inférieur à 20 %, les modèles zéro-ajustés (ZA)
ou avec inflation de zéros (ZI) sont meilleurs que ceux qui n’expliquent pas le nombre im-
portant de zéros [Yang et al., 2017]. Ainsi, la modélisation ZA est justifiée pour les sites du
Lézard catalan où le pourcentage de zéros excède 20 %. Pour les sites de Tarnos et Anglas
où le pourcentage de zéros est égal à 16,1 % et 10,3 %, la distribution du temps d’acti-
vité transformé en variable de comptage suggère l’inflation de zéros et donc l’intérêt de la
prendre en compte (Annexe N). En revanche, pour les sites de Contis et Peyreget présen-
tant des pourcentages de zéros égaux à 2,3 % et 4,3 %, la distribution du temps d’activité
ne montre pas l’inflation de zéros (Annexe N). Sachant que les distributions sont surdis-
persées, la modélisation avec une loi négative binomiale pourrait suffire.

Pour contourner la modélisation seule des zéros, nous avions envisagé d’utiliser la
distribution Tweedie. Cette distribution est adaptée pour des données continues ou semi-
continues non négatives [Foster et Bravington, 2013; Shono, 2008]. Elle permet la modé-
lisation des zéros comme une masse de zéros, en les traitant comme les autres valeurs.
Le modèle est estimé en deux temps : une partie modélise le processus de comptage avec
une distribution poisson et une autre modélise les zéros et les valeurs non nulles avec
une distribution gamma [Foster et Bravington, 2013]. D’après Shono [2008], le compro-
mis coût-bénéfice de l’utilisation de la distribution Tweedie est intéressant par rapport à
d’autres modèles plus classiques (ad-hoc, négatif binomial, delta-log normal) lorsque le
pourcentage de zéros est supérieur à 33 %. Dans notre étude, les pourcentages de zéros
étaient au maximum de 25 %, nous avons donc privilégié la modélisation en deux parties.
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Modélisation du temps d’activité comme une variable de comptage bornée

Le temps d’activité est modélisé comme une variable de comptage. La distribution né-
gative binomiale ne permet pas de définir une limite supérieure au temps d’activité [Zuur
et al., 2009]. Or, cette variable est au plus égale à 31 demi-heures les jours les plus longs,
lorsque la durée du jour est de 15,5h à la mi-juin. Les modèles observationnels indiquent
parfois des temps d’activité supérieurs à 15,5h, par exemple sur la localité basse du site de
Mendive lorsque la température moyenne de l’air excède 17°C. La relation attendue cor-
respond plutôt à celle obtenue sur le site du chemin de la Mâture, où un plateau de temps
d’activité est atteint pour les températures moyennes les plus élevées (15h d’activité entre
27°C et 30°C). La définition d’une limite haute lors de la modélisation du temps d’activité
pourrait éviter ces erreurs de modélisation.

Vers une modélisation qui intègre mieux la variabilité des données

Pour la modélisation observationnelle, les modèles additifs généralisés à effets mixtes
(GAMM) semblent tout à fait adaptés. Leur grande flexibilité permet d’expliquer diffé-
rentes relations, linéaires ou non [Hattab et al., 2019]. En revanche, pour la modélisa-
tion anticipative, les modèles additifs généralisés (GAM) produisent des projections très
peu précises. Les données observées présentent une forte variabilité. De plus, le ratio du
nombre de données observées et du nombre de données à projeter est égal au plus à
0,027 %. Ainsi, l’utilisation des GAMs dans l’étude de projection semble peu appropriée.
Afin de prendre en compte la grande variabilité des données, une régression par pro-
cessus gaussien pourrait être pertinente [Gramacy, 2020]. Cette méthodologie permet-
trait de modéliser la variabilité du temps d’activité via la modélisation du bruit [Bishop,
2006; Dorazio, 2016] et de l’intégrer dans le modèle anticipatif. Cette méthode peut ce-
pendant présenter des limites calculatoires selon la taille du jeu de données et les hyper-
paramètres choisis [Gramacy, 2020]. La modélisation bayésienne pourrait aussi être envi-
sagée [Dormann et al., 2012], bien qu’elle demandera un investissement plus important
que les processus Gaussiens [Gramacy, 2020]. L’avantage majeur de cette modélisation ré-
side en l’intégration des connaissances a priori dans des lois de probabilité [Ellison, 2004].
C’est aussi sa principale limite puisque ces lois doivent être suffisamment informatives
pour permettre la convergence du modèle [Dorazio, 2016]. Dans notre étude, la loi nor-
male serait appropriée pour représenter l’évolution du temps d’activité selon les variables
météorologiques. La modélisation bayésienne offre aussi l’opportunité de construire plu-
sieurs modèles. L’incertitude entre les modèles peut être quantifiée et les meilleurs mo-
dèles sont sélectionnés pour construire un modèle d’ensemble [Ellison, 2004]. Enfin, la
modélisation bayésienne est performante même lorsque le nombre d’observations est
faible [Dorazio, 2016], ce qui constitue un réel atout dans notre d’étude.

5.5 Conclusion

Cette étude révèle l’importance de trois variables météorologiques pour expliquer le
temps d’activité : la température moyenne, l’amplitude thermique et l’humidité relative, à
la différence de l’utilisation seule de la température maximale de l’air [Sinervo et al., 2010].
Pour les trois espèces de lézards étudiées, l’interaction entre la variabilité et la moyenne
des températures explique toujours le temps d’activité. Il est plus important lors de jour-
nées chaudes et peu variables ou fraîches et variables. La modélisation anticipative n’a
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pas permis de produire des cartes de répartition fiables. Ainsi, les effets du changement
climatique sur la répartition des espèces ont été discutés selon les résultats de la modé-
lisation observationnelle. Nos résultats enrichissent le modèle de Huey et al. [2010] pour
expliquer les changements de pattern d’activité dans le contexte du changement clima-
tique. Les températures journalières devraient devenir plus variables et plus chaudes, ce
qui devrait entraîner une réduction des fenêtres temporelles où l’activité est possible. En
ne considérant que l’augmentation de la moyenne, la baisse du temps d’activité serait
sous-estimée. Chez les populations inféodées à des milieux humides tel que le milieu
montagnard, l’humidité relative et la température de l’air interagissent. Le temps d’ac-
tivité est plus important lors de journées fraîches et peu humides ou chaudes et humides.
Avec le changement climatique, la combinaison de la hausse des températures et de la
baisse de l’humidité relative pourrait aussi entraîner une réduction de la fenêtre tempo-
relle pour l’activité. En somme, la hausse en moyenne et en variabilité des températures
ainsi que la baisse de l’humidité relative devraient conduire à une réduction du temps
d’activité, donc à l’augmentation de la probabilité d’extinction, sur un horizon plus ou
moins proche selon l’écophysiologie de chaque espèce.
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Chapitre 6

Discussion générale

Sera peut être valorisé dans un article de synthèse, titre provisoire "Activity
time and persistence probability, from the one threshold method to the
continuous method."
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6.1 Le temps d’activité, une variable originale pour com-
prendre la répartition

6.1.1 Le temps d’activité plutôt que le temps de restriction, un change-
ment de paradigme?

Les premiers modèles mécanistiques de répartition étaient fondés sur le temps de res-
triction. C’est le temps pendant lequel les individus se réfugient dans leur terrier pour
éviter les températures trop élevées [Sinervo et al., 2010]. Il est calculé par la somme des
temps pendant lesquels la température opérante est supérieure à la température préfé-
rée (Tpref). Si le temps de restriction au cours de la période de reproduction dépasse
un seuil limite (Hrl i mi t ), alors le modèle définit l’extinction de la population. Cette mé-
thode, utilisée dans de nombreuses publications, a été testée sur les données des sites du
Lézard ocellé, seule espèce pour laquelle nous disposions de Hrl i mi t estimé à 3,5h [Ceia-
Hasse et al., 2014]. La température préférée du Lézard ocellé a été déterminée comme
la médiane de la distribution des températures corporelles mesurées in natura lors du
protocole niche thermique (Annexe I). Selon les sites et les années, le temps de restric-
tion journalier moyen variait entre 0,96h (Tarnos en 2016) et 2,16h (Contis en 2019). Par
comparaison à Hrl i mi t , ces calculs indiquent que ces populations ne sont pas éteintes.
Bien que ce résultat soit en accord avec l’attendu, il repose sur le fait de considérer l’acti-
vité même lorsque les températures corporelles sont inférieures au seuil de température
minimale pour l’activité (Figure 6.1, courbe rouge). De plus, les suivis naturalistes de ces
populations indiquent que les individus sont très peu visibles sur un temps plus long que
2h, suggérant un temps d’inactivité plus important.

Notre approche est fondée sur le temps d’activité. Sa définition est plus précise que
celle du temps de restriction. C’est le temps pendant lequel les individus sont engagés
dans un comportement dynamique tel que la chasse, l’accouplement ou encore le dépla-
cement [Arribas, 2009; Ferri-Yáñez, 2007]. À l’inverse du temps de restriction, le temps
d’activité calculé peut être facilement vérifié par des études empiriques qui quantifient
les temps d’observation des individus au cours de la journée. De plus, les seuils de tem-
pératures volontaires pour l’activité, VTmin et VTmax, peuvent être définis à partir des ob-
servations naturalistes, soit par des mesures des températures préférées, soit par des me-
sures de températures corporelles d’individus observés actifs [Camacho et Rusch, 2017].
La méthode deux seuils du calcul du temps d’activité est ainsi plus en accord avec la bio-
logie des espèces que la méthode un seuil de Sinervo et al. [2010] (Figure 6.1, courbes
rouge et bleue). L’approche développée permet aussi d’estimer une probabilité d’extinc-
tion plutôt que l’extinction via le calcul de l’indice de persistance (voir paragraphe 6.2).
Ainsi, nous pouvons projeter la répartition ce qui n’était pas possible avec l’ancien mo-
dèle [Ceia-Hasse et al., 2014].

6.1.2 Rendre compte de la continuité du temps d’activité

L’activité a été définie lorsque les températures corporelles étaient incluses dans la
fenêtre de températures volontaires pour l’activité, bornée par VTmin et VTmax. Cepen-
dant, le calcul du temps d’activité selon deux seuils reste imparfait puisque l’activité est
une grandeur continue. La modélisation de la probabilité d’activité en fonction de la tem-
pérature corporelle permet de conserver la propriété continue de l’activité (Figure 6.1,
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courbe verte). Cette approche a été réalisée à partir de l’utilisation opportuniste des es-
timations de la modélisation d’abondance du Lézard catalan sur le site de Mendive (voir
chapitre 3). À partir des séries de températures opérantes enregistrées, les temps d’acti-
vité totaux sur la période de reproduction ont été calculés puis comparés à ceux obtenus
avec la méthode deux seuils. Selon la méthode nouvellement développée, ils varient entre
68h (Mâture Amont 2018) et 253h (Mendive Bas1, 2019) alors que selon la méthode deux
seuils, ils varient entre 255h et 396h. D’après la figure conceptuelle 6.1, ces écarts très im-
portants étaient attendus. Ce résultat indique que la méthode deux seuils surestimerait
grandement le temps d’activité réel. Ainsi, nous conseillons vivement l’utilisation d’une
méthode continue pour calculer le temps d’activité.
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FIGURE 6.1 – Probabilité d’activité en fonction de la température corporelle (Tb) selon quatre
méthodes de calcul. La méthode de Sinervo définit l’activité à l’inverse du temps de restriction,
lorsque Tb est inférieure à la température préférée (Tpref) (courbe rouge). La méthode deux seuils
définit l’activité lorsque Tb est incluse dans la fenêtre de températures volontaires d’activité (VTR),
utilisée dans le chapitre 4 (courbe bleue). La méthode continue définit l’activité comme une fonc-
tion de Tb, elle est développée dans le chapitre 3 (courbe verte). Enfin, la méthode quatre seuils
définit l’activité selon la VTR et la fenêtre de températures préférées (PTR) (courbe turquoise)

Une autre approche qui considérerait l’activité comme une variable continue serait
l’utilisation de quatre seuils : VTmin, VTmax et les bornes de la fenêtre de températures
préférées (PTR), PTmin et PTmax. La probabilité d’activité serait nulle lorsque les tempé-
ratures corporelles seraient en dehors de la VTR et égale à 1 lorsque celles-ci appartien-
draient à la PTR. Pour des températures corporelles entre VTmin et PTmin ou entre PTmax
et VTmax, la probabilité d’activité serait modélisée par des fonctions affines (Figures 6.2 et
6.1, courbe turquoise). Cette approche illustre le modèle conceptuel présenté en Figure 6
dans Gunderson et Leal [2015]. Elle présente l’avantage de modéliser la probabilité d’ac-
tivité encore plus simplement que la méthode précédemment décrite. Cependant, elle
requière la définition de quatre seuils, au lieu de 2 déjà difficiles à définir. La littérature est
peu fournie et montre que ces seuils varient en fonction de la saison, des populations, du
stade de vie et du sexe [Carneiro, 2012; Herrando-Pérez et al., 2019; Martin-Vallejo et al.,
1995]. Par exemple, pour le Lézard catalan, le seuil VTmin avait été défini par une étude de
simulation (voir chapitre 4). Ainsi, nous conseillons d’expérimenter cette méthode, voire
de la valider, sur des espèces dont les préférences thermiques sont déjà bien connues.
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pA

TbVTmin             PTmin    PTmax   VTmax

1

0

(d1) (d2)

(d1) : pA = (Tb – VTmin) / (PTmin – VTmin) 
(d2) : pA = (Tb – VTmax) / (PTmax – VTmax)

FIGURE 6.2 – Probabilité d’activité en fonction de la température corporelle, modèle conceptuel
à quatre seuils. La probabilité est égale à 1 lorsque la température corporelle est incluse dans la
fenêtre de température préférée (PTR en orange). Elle est égale à 0 lorsque la température est en
dehors de la fenêtre de températures volontaires pour l’activité (VTR en vert). Entre deux seuils
(VTmin-PTmin ou PTmax-VTmax), elle est définie par une fonction affine d’équation (d1) ou (d2).

A titre exploratoire, la méthode quatre seuils a été utilisée pour calculer le temps d’ac-
tivité total des populations de Lézard catalan selon les seuils VTmin=18,5°C, PTmin=32,9°C,
PTmax=36,6°C et VTmax=38,4°C. Les valeurs PTmin et PTmax sont les quantiles 25 et
75 % de la distribution des températures préférées, mesurées sur 7 individus prélevés
sur le site du chemin de la Mâture (travaux non publiés, réalisés par Barry SINERVO et
Frank D’AMICO en 2015). Les estimations de temps d’activité total varient entre 79h (Mâ-
ture Amont 2018) et 208h (Mendive Bas1, 2019). Comme attendu, ces résultats sont plus
proches de ceux obtenus par la méthode probabilité d’activité (68h - 253h) que ceux ob-
tenus par la méthode deux seuils (255h - 396h). Les deux méthodes continues présentées
seraient toutes deux bien plus réalistes pour le calcul du temps d’activité.

6.1.3 Mise en regard des modélisations mécanistiques et corrélatives

Les modélisations corrélatives et mécanistiques présentent toutes deux des avantages
et des inconvénients dans leur utilisation [Dormann et al., 2012]. Elles sont complémen-
taires, c’est pourquoi il est intéressant d’analyser conjointement les différentes cartes de
répartition produites [Buckley et al., 2011]. La comparaison des cartes permet de discuter
des points de convergence et de divergence et de diminuer l’incertitude liée aux projec-
tions [Ceia-Hasse et al., 2014; Heikkinen et al., 2006]. Ceci est particulièrement important
lorsque les modèles construits sont utilisés pour définir des mesures de conservation des
espèces [Evans et al., 2015]. Dans le cadre du programme Les Sentinelles du Climat, les
cartes de projection sont à destination des gestionnaires de la région Nouvelle-Aquitaine
et serviront de support pour la mise en place de politiques de conservation de la biodi-
versité.
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Les cartes de répartition issues de la modélisation corrélative ont été obtenues en cha-
pitre 2 et celles issues de la modélisation mécanistique en chapitre 5. La comparaison des
deux projections a été réalisée pour la période « passé-présent » définie de 1991 à 2020,
en soustrayant les probabilités de présence calculées lors de la modélisation corrélative
par celles calculées lors de la modélisation mécanistique. Quelle que soit l’espèce étu-
diée, les cartes comparatives montrent que le modèle mécanistique estime très souvent
des probabilités de présence plus importantes que celles estimées par le modèle corréla-
tif (Figures 6.3, 6.4 et 6.5). Les estimations issues de la modélisation corrélative sont plus
en accord avec les points de présence connus de l’espèce que celles issues de la modé-
lisation mécanistique (voir chapitres 2 et 5). Ainsi, la divergence des deux modélisations
révèle une nouvelle fois le faible pouvoir prédictif de la modélisation mécanistique. Parmi
les hypothèses proposées en chapitre 5, la trop grande résolution spatiale (8km) des va-
riables explicatives est l’une des plus pertinentes. La modélisation avec une résolution
plus petite au moins de l’ordre du kilomètre est préconisée, notamment pour les aires
identifiées vulnérables et celles où il y a des incohérences entre les modèles [Ceia-Hasse
et al., 2014].

FIGURE 6.3 – Comparaison des projections de la répartition du Lézard de Bonnal, issues de la
modélisation corrélative (méthode moyenne pondérée) et de la modélisation mécanistique, sur la
période « passé-présent » de 1991-2020. L’espèce est suivie au pic de Peyreget (Pey), au lac d’Anglas
(Ang) et au lac d’Arrious (Arr). Les zones bleues sont celles où le modèle mécanistique surestime la
probabilité de présence par rapport au modèle corrélatif. Les zones vertes sont celles où les deux
méthodes estiment des probabilités de présence similaires.
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FIGURE 6.4 – Comparaison des projections de la répartition du Lézard catalan, issues de la mo-
délisation corrélative (méthode moyenne pondérée) et de la modélisation mécanistique, sur la
période « passé-présent » de 1991-2020. L’espèce est suivie sur le chemin de la Mâture (Mat) et sur
la commune de Mendive (Men). Les zones bleues sont celles où le modèle mécanistique surestime
la probabilité de présence par rapport au modèle corrélatif. Les zones vertes sont celles où les deux
méthodes estiment des probabilités de présence similaires.

Les cartes de répartition obtenues par les deux méthodes de modélisation semblent
les meilleures pour le Lézard ocellé et les moins bonnes pour le Lézard de Bonnal. Ce
gradient qualitatif pourrait s’expliquer par le gradient de complexité de l’habitat des trois
espèces. L’habitat dunaire, celui du Lézard ocellé, est très homogène. Les affleurements
rocheux, sur lesquels évoluent le Lézard catalan, sont également un milieu plutôt homo-
gène. Au contraire, les pierriers en trois dimensions, habitat du Lézard de Bonnal, sont
probablement bien plus hétérogènes que les deux autres habitats. Dans les modélisations
corrélatives, la variable « dune » est la plus explicative de la répartition du Lézard ocellé,
suivie par les variables « rayonnement moyen » et « pelouse ». En revanche, dans les mo-
délisations de répartition des lézards de montagne, les variables les plus explicatives sont
relatives au climat. Ainsi, dans les modélisations corrélatives, l’habitat conditionne forte-
ment les projections de répartition du Lézard ocellé alors que seules des variables clima-
tiques conditionnent celles des lézards de montagne. De plus, selon la modélisation mé-
canistique, un comportement actif est associé à la visibilité de l’individu. Pour les Lézards
ocellés et catalan, cette définition paraît correct, puisque dans leur refuge (terrier, faille
rocheuse), les individus ne peuvent ni chasser, ni se reproduire, ni se déplacer. Or, au sein
d’un pierrier, le Lézard de Bonnal peut se déplacer, rencontrer des partenaires sexuels et
éventuellement chasser. Chez cette espèce, la non-observation n’est donc pas forcément
associée à l’inactivité. Cette remarque soulève la nécessité de mieux comprendre la dy-
namique thermique de cet habitat si particulier. Des travaux exploratoires démontrent
une hétérogénéité thermique importante au sein des pierriers. Les températures mesu-
rées à 10cm de profondeur dépassent de temps en temps le seuil thermique maximal
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pour l’activité (VTmax). Pour une profondeur de 20cm, le seuil VTmax n’est jamais atteint
contrairement au seuil minimal (VTmin) fréquemment atteint. Enfin, à la profondeur de
30cm, le seuil VTmin n’est jamais atteint [Hugon et al., 2020a]. Ces travaux montrent que
les conditions thermiques du pierrier jusqu’à 20 centimètres de profondeur permettent
l’activité. En somme, la modélisation de la répartition d’espèces inféodées à des habitats
homogènes est plus fiable et robuste que celle d’espèces inféodées à des habitats hété-
rogènes. L’étude de la répartition de ces dernières requière l’utilisation de variables en-
vironnementales à résolution encore plus petite que le kilomètre et l’amélioration de la
compréhension des mécanismes qui sous-tendent la répartition.

FIGURE 6.5 – Comparaison des projections de la répartition du Lézard ocellé, issues de la mo-
délisation corrélative (méthode moyenne pondérée) et de la modélisation mécanistique, sur la
période « passé-présent » de 1991-2020. L’espèce est suivie sur le littoral des communes de Tarnos
(Tar), Contis (Con) et Carcans (Car). Les zones bleues sont celles où le modèle mécanistique sur-
estime la probabilité de présence par rapport au modèle corrélatif. Les zones vertes sont celles où
les deux méthodes estiment des probabilités de présence similaires.

6.1.4 Intégrer le temps d’activité dans une modélisation hybride

Le temps d’activité peut être considéré comme une variable mécanistique qui ex-
plique la répartition des espèces. L’intégration de variables mécanistiques dans une mo-
délisation corrélative, en plus des variables environnementales et climatiques correspond
à une modélisation hybride [Elith et al., 2010]. Cette méthode est en plein essor car elle
combine les avantages des deux principaux types de modèles, la facilité d’utilisation des
modèles corrélatifs et le pouvoir explicatif des modèles mécanistiques [Dormann et al.,
2012; Evans et al., 2015]. Le temps d’activité a déjà été utilisé dans un modèle de réparti-
tion d’espèce dans l’étude de Caetano et al. [2020]. Les auteurs ont montré que le temps
d’activité et les précipitations liquides expliquaient mieux la présence de l’espèce que les
seules variables météorologiques.
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6.2 L’indice de persistance, un outil pour modéliser la pro-
babilité de présence issue d’une modélisation mécanis-
tique

6.2.1 Une terminologie évolutive

Le modèle développé dans Sinervo et al. [2010] faisait état d’un processus discret, soit
persistance, soit extinction, selon si le temps de restriction dépassait ou non un seuil de
temps de restriction limite. Le développement de l’indice de persistance a permis de s’af-
franchir de la définition du seuil de temps de restriction limite. Cependant, il implique
la définition d’un autre seuil : le temps d’activité minimal pour assurer la pérennité de
l’espèce à l’année suivante (Tpersist) [Hugon et al., 2020b]. Les termes « indice de persis-
tance » et « seuil de persistance » ont été inspirés de la définition initiale de l’extinction /
persistance du modèle de Sinervo. Lorsque l’indice est calculé à partir de l’étude de po-
pulations inféodées au site d’étude, ces termes font sens. En revanche, dans un contexte
de projection, lorsque l’indice est calculé là où l’espèce n’est pas encore présente, ils
semblent inappropriés. Dans ce contexte, l’indice défini a pour objectif d’évaluer si une
population pourra s’installer ou se maintenir de manière viable. Ainsi, nous proposons
une nouvelle terminologie, en nommant cet indice « indice de viabilité ». De la même fa-
çon, le seuil de persistance est renommé « seuil de viabilité ». Cette dénomination semble
plus adaptée pour l’évaluation de la viabilité des populations déjà présentes et pour les
projections.

6.2.2 Une forte dépendance à la période de reproduction et au temps
d’activité journalier moyen

Le seuil de persistance, utilisé pour définir l’indice de persistance, résulte de la mul-
tiplication du nombre de jours de la période de reproduction et du temps d’activité jour-
nalier moyen. Ainsi, il est primordial de définir correctement ces deux paramètres.

La période de reproduction a été définie des premiers accouplements aux dernières
pontes selon Arribas [2009]. Pour chaque espèce, une période commune pour tous les
sites d’étude a été décidée. Cependant, les observations naturalistes indiquent que les
périodes de reproduction seraient différentes selon les sites. Pour le Lézard de Bonnal, la
période de reproduction a été définie du 15 juillet au 2 septembre à partir du site de Peyre-
get. Ce site est le plus limitant car c’est celui le plus en altitude. Or, sur le site d’Arrious, des
femelles gravides sont observées dès fin juin, suggérant des premiers accouplements dès
le début du mois. Les populations des sites d’Anglas et d’Arrious présentent une densité
importante alors que seulement quelques individus sont présents sur le site de Peyreget.
Il serait intéressant de définir une période de reproduction commune pour ces deux sites
et différente pour le site de Peyreget. Cette nouvelle définition pourrait permettre d’ob-
tenir des temps d’activité totaux plus importants sur Arrious. Pour le moment, les temps
d’activité calculés conduisaient à des indices de persistance inférieurs à 1 alors que la po-
pulation est pérenne. Chez le Lézard catalan, les différences de projection observées entre
la population du Pays Basque et celle du chemin de la Mâture démontrent la divergence
des populations. Sur le site du chemin de la Mâture, très exposé au soleil, la reproduction
pourrait commencer dès la fin du mois de mars alors que sur le site de Mendive, où le cli-
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mat est plus montagnard, elle débuterait mi-avril (communication personnelle, Matthieu
BERRONEAU). Dans le parc naturel régional du Pilat, les populations de Lézard catalan
ont même deux périodes de ponte à partir du mois de mai (Fiche LC). Ainsi, quelle que
soit l’espèce étudiée, les conditions climatiques de l’habitat conditionnent grandement la
période de la reproduction. Sa définition n’est finalement pas si triviale et nécessite une
réelle interrogation sur la variabilité existante entre les populations.

Le temps d’activité journalier moyen (HaDailyref) est estimé à partir des patterns d’ac-
tivité observés sur le terrain pendant la période de reproduction. La littérature sur les pat-
terns d’activité est parfois très mince pour établir HaDailyref et différentes valeurs peuvent
être discutées. Pour le Lézard catalan, quelques éléments de la littérature et les avis d’ex-
perts naturalistes nous ont orientés vers le choix de HaDailyref égal à 4,5h ou à 5h. En
considérant un temps d’activité journalier moyen trop important (ici, 5h), les indices de
persistance calculés pour les localités où l’espèce est présente étaient inférieurs à 1 dans
83 % des cas alors que pour un temps plus faible (ici, 4,5h), seulement 33 % d’entre eux
étaient inférieurs à 1. Le choix du temps plus faible a permis la production de cartes
de projection cohérentes visuellement, bien que statistiquement non robustes. La sur-
estimation de HaDailyref entraîne une sous-estimation de l’indice de persistance et inver-
sement, d’où l’importance d’étudier différentes valeurs par simulation.

6.2.3 Intégrer l’indice de persistance dans une modélisation hybride

L’indice de persistance est défini à partir du temps d’activité total sur la période de
reproduction (HaTot). En ce sens, il apparaît comme une variable informative de la répar-
tition. Son calcul autorise une marge de sécurité de temps d’activité et rend compte de
l’ensemble des variations de HaTot. Il renseigne de manière synthétique la qualité ther-
mique de l’habitat pour l’activité. Le calcul de cet indice est dépendant de la période de
reproduction, comme HaTot, mais également du temps d’activité journalier moyen dont
HaTot est indépendant. Ainsi, de manière parcimonieuse, il semble préférable d’intégrer
le temps d’activité total plutôt que l’indice de persistance dans les modèles hybrides. En
revanche, si nous considérons l’évolution de l’indice de persistance au cours du temps,
via le calcul des moyennes mobiles sur le temps de génération de l’espèce étudiée, son
intégration paraît pertinente. La moyenne et la variance de la série des moyennes mo-
biles, calculées sur les 30 années de l’horizon de projection, pourraient être deux variables
informatives dans la modélisation hybride.

6.2.4 Une définition analogue à celle des degrés-jours de croissance

L’indice de persistance est relatif à un temps d’activité minimal pour assurer la pé-
rennité de la population à l’année suivante. Le temps d’activité est calculé lorsque les
températures corporelles d’un individu appartiennent à une certaine fenêtre de tempé-
ratures. L’accumulation du temps d’activité au cours de la période de reproduction per-
met de quantifier la probabilité de persistance d’une population. Comme le temps d’ac-
tivité, les degrés-jours de croissance résultent d’une somme cumulée des températures,
soit incluses dans une fenêtre thermique bornée par deux températures de base, soit su-
périeures à une température de base [Baskerville et Emin, 1969; Chen et al., 2015]. Diffé-
rentes méthodes de calcul existent dont certaines sont détaillées dans le package pollen
[Baskerville et Emin, 1969]. Les degrés-jours présentent un intérêt physiologique pour ex-
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pliquer le taux de développement des plantes et de certains ectothermes - insectes, pois-
sons [Baskerville et Emin, 1969; Neuheimer et Taggart, 2007]. Ainsi, ils sont fréquemment
utilisés pour projeter les habitats potentiels dans le contexte du changement climatique et
pour la mise en place de stratégies de gestion des populations [Bourque et Hassan, 2008;
Cayton et al., 2015; Venturelli et al., 2010]. Par exemple, une étude spatio-temporelle des
degrés-jours a montré que les périodes pour le développement se rallongeaient avec le
changement climatique, ce qui aura des conséquences sur la phénologie des espèces [Yin
et al., 2019]. Par analogie, le temps d’activité et l’indice de persistance pourraient devenir
prochainement des métriques indispensables pour évaluer l’effet du changement clima-
tique sur la biodiversité.

6.3 La variabilité thermique, tout aussi pertinente que la
moyenne ou plus encore?

6.3.1 Intégration de la variabilité dans les modélisations

La variabilité thermique, spatiale et temporelle, a été intégrée dans la modélisation
mécanistique, mais aussi dans la modélisation corrélative. Grâce au déploiement répli-
qué des modèles biomimétiques dans l’espace et le temps, de nombreuses séries de tem-
pératures opérantes ont été enregistrées. La variabilité journalière des températures opé-
rantes, observable dans les séries à la fréquence de 10 à 30 minutes, a été prise en compte
dans le calcul du temps d’activité. La comparaison des séries de temps d’activité journa-
lier a démontré l’existence de la variabilité spatiale, du niveau micro-habitat au niveau
site (voir chapitre 4). Deux séries de températures opérantes, enregistrées seulement à
1 mètre l’une de l’autre, conduisaient au calcul de temps d’activité très différents qui rela-
taient parfois la persistance de la population ou parfois une probabilité d’extinction non
nulle. L’étude de la variabilité thermique à très petite résolution spatiale montre l’exis-
tence de refuges thermiques au sein du micro-habitat. Le déploiement d’un seul modèle
biomimétique ou le calcul du temps d’activité à partir de la moyenne des deux séries n’au-
rait pas permis de mettre en évidence l’hétérogénéité thermique du micro-habitat [Brown
et al., 2018]. Celle-ci est pourtant essentielle dans la mise en place des réponses des es-
pèces face au changement climatique [Clusella-Trullas et al., 2011].

La variabilité spatiale observée sur chaque site est intégrée dans un terme aléatoire
dans les modélisations observationnelles du temps d’activité. Dans les modélisations an-
ticipatives réalisées pour chaque espèce, la variabilité spatiale intra-site n’est pas étudiée
en tant que telle ; elle est intégrée via la moyenne des séries de temps d’activité mesu-
rées sur le site (niveau localité ou réplicat). Pour évaluer l’effet de la variabilité des temps
d’activité sur les projections de répartition, il avait été envisagé de construire différents
modèles, certains avec la moyenne des temps d’activité (comme réalisé en chapitre 5) et
d’autres avec chacune des séries localités ou réplicats. Les cartes de projection auraient
probablement été différentes puisque les séries de temps d’activité calculées sur les sites
variaient beaucoup (chapitre 4, Hugon et al. [2020b]). Ce travail n’a pas pu être réalisé car
les résultats de la modélisation avec les temps d’activité moyens présentaient des pour-
centages de déviance expliquée de 10 % au plus. La modification des données d’entrée
n’aurait pas permis d’observer une différence dans les projections liée à cette modifica-
tion.
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6.3.2 Température moyenne et variabilité versus température maximale

La variabilité journalière de la température de l’air, représentée par l’amplitude ther-
mique, était une variable toujours explicative du temps d’activité journalier. La moyenne
des températures de l’air et l’interaction variabilité - moyenne étaient également signi-
ficatives dans tous les meilleurs modèles retenus. Dans les modélisations proposées en
2010, seule la température maximale de l’air (Tmax) était prise en compte pour expliquer
le temps de restriction d’activité [Sinervo et al., 2010]. Afin de quantifier l’apport de l’utili-
sation de l’amplitude thermique (Ta) et de la température moyenne (T), d’autres modèles
ont été construits. Ils prenaient pour variables explicatives T, Ta et T × Ta ou seulement
Tmax. Pour 64 % des comparaisons, les modèles prenant en compte la moyenne, la varia-
bilité et leur interaction présentaient une déviance expliquée plus importante, d’au moins
6,5 % et d’au plus 19,6 %, par rapport aux modèles qui n’intégraient que la température
maximale (Tableau 6.1). Ces comparaisons démontrent que l’intégration de la variabilité
et la moyenne des températures permet de mieux expliquer le temps d’activité.

Site pA ∼ T + Ta + T × Ta vs Tmax Ha ∼ T + Ta + T × Ta vs Tmax

Anglas 56,9 % vs 57 % 50,8 % vs 44,3 %
Peyreget 57,8 % vs 43,1 % 14,7 % vs 13,7 %

Mâture 63,4 % vs 51,8 % 74,6 % vs 71,3 %
Mendive Bas 52,7 % vs 45,2 % 74,8 % vs 60,5 %

Mendive Haut 75,6 % vs 56 % 63,5 % vs 54,7 %

Contis 28,2 % vs 64,6 % 69,7 % vs 56,3 %
Tarnos 63,2 % vs 48,1 % 58,8 % vs 54,3 %

TABLEAU 6.1 – Déviance des modèles sélectionnés pour les modélisations de la probabilité d’ac-
tivité (pA) et du temps d’activité (Ha), selon l’amplitude thermique (Ta) et la moyenne (T) versus
selon la température maximale (Tmax). Les comparaisons en gras sont celles où les modèles ne
prenant en compte que Tmax présentent une plus faible déviance.

6.3.3 La variabilité et la moyenne, des indicateurs statistiques à consi-
dérer ensemble

La modélisation conceptuelle de l’évolution de la température opérante, au cours de
différents types de journées, permet de comprendre le rôle de la moyenne, de la variabilité
et de l’interaction des deux pour expliquer le temps d’activité. Si la température opérante
augmente seulement en moyenne, les périodes d’activité ont lieu plus tôt dans la mati-
née et plus tard dans la fin de journée (Figure 6.6b). Même si les températures opérantes
permettraient l’activité à l’aube et au crépuscule, pour des espèces diurnes comme celles
étudiées, l’activité ne serait pas possible. Si la température opérante augmente seulement
en variabilité - i.e. l’écart entre les températures minimale et maximale est plus impor-
tant - alors les deux périodes d’activité sont réduites (Figure 6.6c). Enfin, si les tempéra-
tures opérantes augmentent en moyenne et en variabilité, les périodes d’activité se rap-
prochent des périodes nocturnes et le temps d’activité est encore plus réduit (Figure 6.6d).
Cette modélisation conceptuelle démontre le rôle de la variabilité thermique pour ex-
pliquer le temps d’activité, en tant que variable indépendante et en interaction avec la
moyenne. Une modélisation analogue des degrés-jours, en fonction de l’amplitude ther-
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mique journalière et de la température moyenne a montré des résultats similaires [Chen
et al., 2015]. Nous soulignons que ces modèles conceptuels sont construits selon l’évolu-
tion de la température opérante qui représente un proxy de la température corporelle si
l’individu reste toujours au même endroit. En réalité, les individus se déplacent dans leur
habitat et exploitent sa variabilité micro-climatique. Ainsi, selon les comportements de
thermorégulation mis en place face à la hausse en moyenne et en variabilité des tempéra-
tures, le temps d’activité sera modulé différemment par chaque individu [Clusella-Trullas
et Chown, 2011].
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FIGURE 6.6 – Temps d’activité pour différents types de journées caractérisées par une hausse en
moyenne (b), en variabilité (c) ou en moyenne et en variabilité (d) des températures opérantes
au cours de la journée. Le polygone vert représente la fenêtre de températures volontaires pour
l’activité (VTR). Les polygones gris représentent les périodes nocturnes.

6.3.4 Étude du temps d’activité sachant la hausse en moyenne et en va-
riabilité des températures

Pour anticiper les temps d’activité qu’une espèce pourrait rencontrer dans les années
futures, une méthode consiste à les calculer sur des habitats actuellement soumis aux
variations de températures qui se produiront sur les habitats actuels de l’espèce dans
quelques années. Cette méthode s’appelle la substitution du temps par l’espace, elle est
expliquée dans Blois et al. [2013]. L’enregistrement des températures opérantes sur des
sites de plus basse altitude, où les températures de l’air sont plus chaudes et plus va-
riables, permettra de calculer les séries de temps d’activité journaliers et l’indice de per-
sistance. Cette approche expérimentale offrira aussi l’opportunité de vérifier les modèles
conceptuels précédemment décrits.
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6.4 Retour sur les hypothèses du modèle

Nous reconnaissons que notre approche repose sur deux hypothèses fortes : l’absence
de dispersion et l’absence d’adaptation. Ces hypothèses peuvent être nuancées. La dis-
persion des espèces, certes faible, pourrait quand même leur permettre de coloniser des
habitats situés à des altitudes plus élevées. Sur un des sites du Lézard de Bonnal, la re-
montée altitudinale du Lézard des murailles (Podarcis muralis) est observée. Entre 2011
et 2020, l’altitude maximale des observations de cette espèce a augmenté de 120 mètres.
En revanche, la tranche altitudinale occupée par le Lézard de Bonnal ne s’est pas élevée
[Hugon et Berroneau, 2020]. Dans un contexte de changement climatique très rapide, il
reste probable que la dispersion de cette espèce soit trop limitée pour permettre sa pé-
rennité [Sánchez-Fernández et al., 2016].

Chez les Lézard des murailles et le Lézard vivipare Zootoca vivipara, la température
préférée est négativement corrélée à l’altitude [Trochet et al., 2018]. Les individus se-
raient adaptés pour maximiser leur performance même lorsque les températures sont
plus faibles en altitude. Au contraire, l’étude de Van Damme et al. [1990] montre qu’il n’y
a pas de différence significative sur les seuils Tpref, Topt, CTmin et CTmax entre une po-
pulations à 25m et une autre à 2000m d’altitude. Toujours chez le Lézard vivipare, Le Gal-
liard et al. [2021] montrent que les restrictions hydriques modifieraient les préférences
thermiques des espèces. Enfin, d’autres études montrent qu’il existe que la température
corporelle (Tb) et les préférences thermiques dépendent parfois du statut reproducteur
et du sexe. Chez le Lézard catalan, les Tpref des femelles gestantes sont plus faibles [Car-
neiro, 2012; Gvoždík et al., 2001]. À l’inverse, chez le Lézard de Bonnal, la Tb est similaire
entre les mâles et les femelles [Ortega, 2017; Ortega et al., 2016] et selon les statuts re-
producteurs [Pottier, 2012]. Chez les espèces où une variation est observée, la plus forte
Tb des mâles coïnciderait avec la spermiogenèse et la plus faible Tb des femelles avec le
développement des embryons [Patterson et Davis, 1978]. Ceci serait une acclimatation
selon le statut reproducteur [Van Damme et al., 1986]. La modification des préférences
thermiques pour l’activité constituerait une réponse au changement climatique.

Les modélisations mécanistiques, jusqu’alors mises en œuvre, ne prennent pas en
compte les capacités évolutives des organismes. Il est très difficile de mesurer ces pro-
cessus sur des espèces dont le temps de génération est de plusieurs années. Cependant,
quelques études indiquent que les espèces inféodées à des habitats thermiques très va-
riables, ce qui est le cas des Lézards de Bonnal et catalan, auraient une meilleure capacité
de réponse que des espèces inféodées à des environnements thermiques stables [Gilbert
et Miles, 2019]. Les mêmes auteurs expliquent qu’il y aurait de la sélection directionnelle
des individus présentant des valeurs de Tpref plus élevées [Gilbert et Miles, 2017]. Les dif-
férents processus évolutifs, dérive génétique, dispersion, sélection et spéciation peuvent
être étudiés grâce à l’utilisation de modèles individus centrés [Rapacciuolo et Blois, 2019].
Ces modèles sont construits pour simuler une population ou plusieurs plus ou moins
connectées qui fonctionnent en métapopulation [Piou et Prévost, 2012]. La modélisation
d’une métapopulation offrira aussi l’opportunité d’étudier la synchronie des populations
face à une perturbation environnementale, telle qu’une vague de froid ou un épisode ca-
niculaire. Mêler physiologie et démographie en intégrant les processus évolutifs consti-
tuerait une nouvelle voie d’amélioration des modélisations de la répartition [Evans et al.,
2015; Kearney et Porter, 2009; Keith et al., 2008].
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6.5 Conclusion générale

L’objectif de cette thèse était l’intégration de la variabilité thermique dans un modèle
écophysiologique de répartition d’espèce fondé sur le temps d’activité. Ce travail a été
développé pour améliorer le modèle de Sinervo et al. [2010] critiqué sur plusieurs points.
Le temps de restriction d’activité était calculé à partir d’une série moyenne de tempéra-
tures opérantes (i) [Clusella-Trullas et Chown, 2011] et d’un unique seuil thermique (ii).
Pour obtenir des projections du temps de restriction, celui-ci était modélisé seulement en
fonction de la température maximale de l’air (iii). L’extinction ou la persistance était défi-
nie comme un processus discret selon un seuil de temps de restriction limite (iv), ce qui
ne permettait pas de projeter la répartition (v) [Ceia-Hasse et al., 2014]. Les développe-
ments méthodologiques ont été réalisés pour l’étude de la répartition de trois lézards en
Nouvelle-Aquitaine (v). Ils présentent encore de futures perspectives d’amélioration (vi).

(i et iv) Démonstration de la variabilité spatio-temporelle des températures opé-
rantes à travers le temps d’activité et le nouvel indice de persistance

Le modèle que nous avons développé est fondé sur le temps d’activité total au cours
de la période de reproduction. Il intègre la variabilité des températures à travers le calcul
du temps d’activité. Ce temps résulte de la somme des temps d’activité journaliers cal-
culés à partir d’une série infra-horaire de températures opérantes. Pour discuter de l’état
de conservation des populations lié au temps d’activité, l’indice de persistance a été dé-
fini de manière inédite. Il dépend d’un seuil de temps d’activité minimal pour assurer le
maintien ou permettre la colonisation de l’espèce. Cet indice, lorsqu’il est inférieur à 1,
correspond à une probabilité de persistance. Au delà de 1, il correspond à une marge de
sécurité en terme de temps d’activité vis à vis du changement climatique. Le déploiement
répliqué dans l’espace et dans le temps des modèles biomimétiques a conduit à l’enregis-
trement de nombreuses séries de températures opérantes. Ainsi, la variabilité des temps
d’activité et des indices de persistance a été démontrée spatialement, du niveau micro-
habitat au niveau site, et annuellement.

(ii) Définition de la probabilité de persistance à partir de méthodes à seuils et conti-
nues pour le calcul du temps d’activité

Le temps d’activité peut être calculé selon différentes méthodes. Il existe des mé-
thodes à un seuil [Sinervo et al., 2010], à deux seuils [Hugon et al., 2020b; Kubisch et al.,
2016] et des méthodes continues. Certaines estiment la vigueur d’activité [Gunderson et
Leal, 2016] et d’autres la probabilité d’activité (voir chapitre 3 et 6.1.2). Toutes ces mé-
thodes soulèvent la question récurrente de la définition d’un seuil pour établir la proba-
bilité de persistance de la population [Ceia-Hasse et al., 2014]. Dans notre approche, le
temps d’activité a été estimé par la méthode deux seuils. L’activité est définie lorsque la
température corporelle est incluse dans la fenêtre de températures volontaires (VTR) bor-
nées par des seuils estimés selon les patterns d’activité observés. Ils rendent compte des
fenêtres temporelles où des individus sont vus actifs, c’est à dire les périodes sur lesquelles
les températures corporelles peuvent être incluses dans la VTR. Le seuil de persistance
correspond au temps d’activité minimal sur la période de reproduction pour assurer le
maintien de l’espèce ou permettre la colonisation de l’habitat par l’espèce étudiée. Il est
déterminé à partir des patterns d’activité observés et de la durée de la période de repro-
duction. Ainsi, l’indice de persistance défini ici est spécifique de la méthode deux seuils
du calcul du temps d’activité. Rendre compte au mieux de la réalité du temps d’activité
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est corrélé à une forte augmentation du niveau de complexité pour définir la probabilité
de persistance. Si l’objectif est d’utiliser le temps d’activité pour projeter la répartition, il
peut être judicieux de le calculer avec la méthode deux seuils et d’utiliser l’indice de per-
sistance développé ici. En revanche, si l’objectif est de connaître le temps d’activité précis
des espèces, il peut être plus pertinent de le calculer avec une méthode continue, comme
celle développée en chapitre 3.

(iii) Compréhension et modélisation du temps d’activité en fonction de la moyenne,
de la variabilité et de l’interaction moyenne - variabilité des températures

La modélisation du temps d’activité en fonction de l’amplitude thermique, de la tem-
pérature moyenne et de l’humidité relative a permis de mieux comprendre les effets de
la variabilité thermique, de son interaction avec la moyenne et de l’interaction tempéra-
ture - humidité, sur l’activité et la viabilité des ectothermes. Nos travaux indiquent que le
temps d’activité est plus important les journées fraîches et variables ou chaudes et peu va-
riables, et les journées fraîches et peu humides ou chaudes et humides. Dans un contexte
de changement climatique, avec l’augmentation en moyenne et en variabilité des tempé-
ratures et la diminution de l’humidité relative, les temps d’activité devraient se réduire,
plus ou moins intensément selon les préférences thermiques des espèces. Nous rappe-
lons que le temps d’activité est corrélé au succès reproducteur de la population [Adolph
et Porter, 1993; Ceia-Hasse et al., 2014]. Ainsi, améliorer l’estimation du temps d’activité
est essentiel pour améliorer les projections de la répartition des espèces. Nous démon-
trons ici l’importance de considérer la variabilité des températures en tant que telle mais
aussi leur interaction avec la moyenne, pour comprendre l’évolution du temps d’activité
avec le changement climatique.

(iv) Construction d’une carte de répartition à partir de la projection de la probabi-
lité de présence, estimée via l’indice de persistance dépendant du temps d’activité

L’indice de persistance offre aussi, de manière originale, la possibilité de projeter une
carte de répartition à partir d’un modèle mécanistique de la répartition. La relation sta-
tistique entre le temps d’activité et les conditions thermiques et hydriques permet de cal-
culer des projections selon différents scénarios de changement climatique sur différents
horizons temporels. À partir des temps d’activité journaliers projetés, le temps d’activité
total sur la période de reproduction est calculé et l’indice de persistance est estimé. En
calculant la moyenne des indices de persistance annuels sur l’horizon temporel étudié,
nous définissons la probabilité de présence. Ainsi, nous obtenons des cartes de projec-
tion comparables à celles obtenues par un modèle corrélatif. La mise en regard des deux
méthodes montre que la modélisation mécanistique est encore plus sensible à l’hétérogé-
néité de l’habitat que la modélisation corrélative. Les projections obtenues pourront pro-
bablement être améliorées en utilisant des variables environnementales et climatiques à
résolution spatiale de l’ordre du kilomètre voire de l’hectare [Astruc et al., 2018]. Enfin,
la définition du temps d’activité est analogue à celle des degrés-jours, une variable très
utilisée dans les modélisations corrélatives. Ainsi, le temps d’activité pourrait être inté-
gré dans une modélisation hybride de la répartition, combinant les atouts des méthodes
corrélatives et mécanistiques.
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(v) Répartition du Lézard de Bonnal, du Lézard catalan et du Lézard ocellé
Les projections issues des modèles mécanistiques ne sont pas statistiquement ro-

bustes ce qui ne permet pas de discuter de la répartition des Lézards de Bonnal, cata-
lan et ocellé. Celles issues de la modélisation corrélative confortent les hypothèses énon-
cées. L’aire de répartition de Lézard de Bonnal se contractera progressivement jusqu’à
une aire résiduelle au sud-est des Pyrénées-Atlantiques, sous l’horizon 2100 selon le scé-
nario climatique RCP 8.5. Celle du Lézard catalan sera en premier lieu en expansion puis
se contractera à l’horizon le plus lointain sous le scénario RCP 4.5 et dès l’horizon moyen
sous le scénario 8.5. Enfin, le Lézard ocellé, inféodé à un habitat moins spécifique que les
deux espèces de montagne devrait bénéficier d’une expansion de son habitat, sous condi-
tions que les individus se déplacent en frange forestière et au sein des coteaux secs. Ces
hypothèses s’entendent en Nouvelle-Aquitaine seulement. Le Lézard de Bonnal, bien que
menacé en Pyrénées-Atlantiques, devrait réussir à se maintenir en Pyrénées Centrales où
l’aire de répartition couvre des sommets montagnards plus élevés [Pottier et al., 2008]. La
modélisation de la répartition sur l’ensemble de la chaîne des Pyrénées, française et espa-
gnole, permettrait de mieux statuer sur le devenir du Lézard de Bonnal ; il en est de même
pour le Lézard catalan. Le Lézard ocellé est une espèce emblématique du littoral, connue
du grand public ce qui pourrait faciliter la mise en place des mesures de conservation
de son habitat [Berroneau, 2012]. Pour des espèces moins connues, comme le Lézard de
Bonnal et le Lézard catalan, il est prioritaire de sensibiliser le public à leur protection et
de renforcer les sciences participatives [Pottier, 2018].

(vi) Perspectives
La croisée des domaines d’études, éthologie, physiologie, statistique, a permis de mieux

comprendre la répartition des espèces via la modélisation du temps d’activité. Notre étude
souligne l’importance de la mise en place de collaborations entre modélisateurs, natu-
ralistes et physiologistes pour produire des modèles mécanistiques efficaces et précis
[Evans et al., 2015]. La modélisation mécanistique présente de nombreuses perspectives
d’amélioration, notamment en intégrant d’autres sources de variabilité. Les principales à
prendre en compte seraient : la variabilité géographique pour la définition des dates de re-
production et la variabilité individuelle pour la définition des préférences thermiques. Les
interactions biotiques, telles que la compétition ou la prédation devraient également être
prochainement intégrées dans les modèles de répartition [Rapacciuolo et Blois, 2019]. Le
taux de prédation pourrait contraindre le temps de lézardage, moment où l’individu est le
plus exposé à la prédation et le moins performant pour réagir rapidement [Brana, 1991].
Pour améliorer la compréhension des mécanismes qui sous-tendent la répartition d’une
espèce, des modélisations mécanistiques pourraient être réalisées pour chaque stade de
vie [Wingfield, 2003, 2008]. Au moment de la période de reproduction, le temps d’activité
est calculé selon les préférences thermiques des adultes. Or, la reproduction des adultes
n’explique pas à elle seule la répartition; la ponte des œufs n’est qu’une étape parmi celles
permettant d’assurer la pérennité de la population. Un modèle qui étudie seulement le
stade adulte peut surestimer l’aire de répartition en sous-estimant la vulnérabilité des
stades juvéniles [Truebano et al., 2018]. Le développement embryonnaire est une période
du cycle de vie tout aussi critique que celle de la reproduction [Souchet, 2020]. Réaliser
une modélisation mécanistique fondée sur cette période apporterait de nouveaux élé-
ments de compréhension de la répartition. La multiplication des modèles, sur différents
stades de vie, orientera de mieux en mieux les décisions de gestion.
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Annexe A

Annexes

A Calcul de l’humidité relative

L’humidité relative (HR) peut être calculée à partir de l’humidité spécifique (HS) et de
la pression en vapeur d’eau saturante (psat) en utilisant l’équation suivante :

HR = HS × 101325

psat × (0.622+HS)
×100 (A.1)

La pression en vapeur d’eau saturante, pour l’eau liquide, dépend de la température
de l’air et de l’altitude (Huang, 2018). Elle est d’abord calculée selon la température, puis
corrigée par l’altitude.

psatr aw = exp(34.494− 4924.99
t+237.1

(t +105)1.57

pr essi on = 101325× (1−0.0065× Al t i

288.15
)5.255

f = 1.00071∗exp(0.000000045×pr essi on)

psat = psatr aw × f

(A.2)

Les valeurs au dessus de 100% ont été bornées à 100% pour permettre le calcul du
point de rosée.
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H Programme informatique pour la mise en forme et le contrôle
qualité de données

Vers la mise en place d’une estimation d’une probabilité d’activité à partir de l’uti-
lisation opportuniste des estimations d’abondance : l’étape de la mise en forme et du
contrôle qualité des données de terrain

Cette annexe présente un développement connexe au travail de thèse. Initialement
non planifié, le développement d’une méthode automatisée s’est présentée comme une
nécessité lorsqu’il a paru novateur d’utiliser les résultats obtenus dans d’autres volets
du programme les Sentinelles du Climat. Outre l’intérêt de connecter des volets en ap-
parence indépendants d’un même programme de recherche, le développement proposé
offre une généricité telle qu’elle fait l’objet d’un article accepté dans la revue NATURAE.
Ce développement méthodologique sert à générer de façon automatique les données for-
matées utilisées dans le chapitre 3 et dans la publication, qui sera prochainement soumise
à Journal of Thermal Biology (Activity probability as a function of body temperature from
abundance modelling estimates, Hugon, Liquet, Berroneau, Miles et D’Amico).

Dans le cadre du programme les Sentinelles du Climat (www.sentinelles-climat.
org), l’association Cistude Nature réalise des suivis annuels diversifiés (abondance, dé-
tection / non-détection, présence...), sur différentes espèces pour modéliser les variables
d’état utiles (ici, l’estimation de leur abondance au cours du temps). La modélisation de
l’abondance requière un suivi réplicatif spatialement et temporellement, ce qui conduit à
l’acquisition d’un grand nombre de données. Ces données sont stockées dans des fichiers,
souvent non utilisables directement pour les analyses. De plus, le stockage des données
peut être erroné – données absentes, erreurs de saisies par exemple.

Afin de faciliter la mise en œuvre de l’estimation de l’abondance des espèces, il était
pertinent de produire un programme informatique qui gérait la mise en forme des don-
nées et leur contrôle qualité. Au cours de ma thèse, cette opportunité s’est présentée lors
d’échanges avec un informaticien, Xavier NAVARRO, qui souhaitait proposer un projet in-
formatique à des étudiants de Licence 1 en section Informatique, parcours « Numérique
pour les environnements connectés », notamment Gabriel DAS NEVES RODRIGUES et
Matt RODRIGUEZ. A l’issue de cette collaboration, qui s’est déroulée sur approximative-
ment deux mois en 2020, nous proposons un programme informatique adapté à ce be-
soin, si fréquent en écologie, et pourtant très souvent fastidieusement réalisé à la main.
Le programme réalise en quelques minutes ce qui prendrait plusieurs heures, voire jours
manuellement. Il assure le traitement homogène et reproductible de mise en forme et
contrôle qualité. Son développement via la méthode agile permet, entre autre, de vi-
sualiser chaque étape de formatage et de nettoyage, et donc de l’adapter facilement à
d’autres jeux de données. Pour faciliter sa ré-appropriation, nous avons déposé des fi-
chiers exemples et l’intégralité du programme dans le dépôt GitHub DataFormatting.

Ce développement collaboratif sera prochainement publié dans NATURAE, une re-
vue évaluée par les pairs. Cette revue à "caractère scientifique et technique, a pour ob-
jectif de favoriser le partage des connaissances sur la biodiversité terrestre et marine et
sur le patrimoine géologique ainsi que celles sur les problématiques de gestion". Les re-
lecteurs, Jocelyn CHAMPAGNON et Clément CALENGE, ont souligné la pertinence d’une
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telle production dans le contexte très fréquent de la modélisation en écologie, avec des
jeux de données de taille croissante. Ils indiquent que l’utilisation d’un programme infor-
matique permet le traitement rigoureux des données récoltées sur le terrain. De plus, un
informaticien est rarement disponible auprès d’écologues pour répondre aux probléma-
tiques de mise en forme et de nettoyage rencontrées. Ainsi, le programme informatique
se distingue pour son accessibilité, qui permettra sa ré-utilisation par une personne non
initiée. Le programme a été codé sous Visual Basic pour faciliter sa prise en main par des
non-utilisateurs du logiciel R, afin d’être accessible au plus grand nombre. Nous pensons
notamment aux petites structures – souvent associatives – qui réalisent majoritairement
les suivis sur le terrain et se questionnent sur l’analyse de leurs données ; dans notre cas
d’étude, l’association Cistude Nature.

Mise  en  forme  et  contrôle  qualité  de  données,  l’informatique  au

service de l’écologie.

Data Formatting and Quality Control, Computing for Ecology
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Protocole simplifié de mesure thermique 
à distance et rapide (flash IR sampling) pour les lézards

F. D’Amico  - 2018

Objectif :
Evaluation rapide et simplifiée i/ de la température corporelle des Lézards en insolation et ii/ de la 
température du microhabitat sélectionné dans l’environnement disponible.

Description :
Les Lézards (comme la plupart des ectothermes) peuvent atteindre leur température corporelle 
préférée (Tpref) en sélectionnant dans leur environnement thermique immédiat certains 
microhabitats pour leurs caractéristiques thermiques. On ne sait pas dans quelle mesure la 
complexité structurelle de l'habitat fournit des microhabitats thermiques pour la thermorégulation
(e.g. Goller, Goller, & French 2014)) mais ce genre d’informations permet de caractériser certaines 
variables de  la niche thermique de l’espèce étudiée. L’idée est de mesurer conjointement la 
structure thermique des microhabitats disponibles dans l’environnement (descripteur de 
l’hétérogénéité de la niche thermique disponible en théorie) et la température du substrat 
sélectionné préférentiellement par les individus (descripteur de la niche thermique spécifique – 
niche réalisée) en même temps que la température du lézard sur ce microhabitat préférentiel. 
Différentes approches statistiques seront utilisées pour caractériser niche thermique théorique et 
niche thermique réalisée, sur la base de comparaison de données mesurées rapidement au moyen 
d’une thermomètre IR à distance. Le principe opérationnel est de procéder à des mesures rapides  
pour ne pas alourdir les relevés d’abondance (comptages) prévus dans le protocole initial. L’objectif
n’est pas une mesure précise et absolue des niches, et encore moins une estimation précise de la 
température corporelle des individus, mais plutôt une  évaluation relative rapide des différences 
relatives. 
On rappelle qu’il y a quelques études qui évaluent la corrélation entre mesure de température 
corporelle par contact direct (mesure cloacale) au moyen d’un thermocouple, fiable mais 
contraignante et invasive, et la mesure indirecte par thermographie ou pyrométrie infrarouge (IR) :
selon la partie du corps, les corrélations entre ces mesures sont plus ou moins bonnes, les 
meilleures correspondances étant observées pour l’oeil puis la base de la queue (e.g. Barroso et al.
2016).  L’idéal serait de procéder à une calibration préalable mais comme on ne cherche pas à 
mesurer la température absolue des Lézards, mais plutôt un écart relatif entre leur température 
corporelle et la température environnante, on peut utiliser la mesure pyrométrique IR à distance. 

Aspects statistiques :
Sous l’hypothèse de normalité des données, la comparaison des 3 types de température pourra 
être réalisée au moyen de tests paramétriques. Dans ces conditions, un test de puissance (1-ß) 
indique qu’il faudra réaliser les mesures sur au moins 64 sites pour détecter un effet moyen (d = 
0,5) avec une puissance de 80 % et un niveau de signification de 0.05 ; cette taille d’échantillon 
monte à 394 sites pour détecter un effet faible (d = 0,2) avec une puissance de 80 % et un niveau 
de signification de 0.05  (cf. Annexe).
Dans une logique adaptative, le traitement des données devrait être réalisé régulièrement pour 
évaluer la pertinence de l’approche de terrain et de l’adéquation des choix statistiques.

ANNEXE A. ANNEXES

I Protocole simplifié de mesure thermique rapide à distance
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Matériel : 
Thermomètre portable à visée laser permettant une mesure simple et fiable à distance. Divers 
modèles existent, avec des résolutions optiques différentes (conditionnant le ratio 
distance/mesure) et la possibilité ou pas de connecter un thermocouple (de type K par exemple) 
permettant une mesure de la température par contact. Bien vérifier que le modèle émet un spot 
rouge bien visible.

Mesures sur le terrain :
A chaque fois qu’un lézard est contacté, et qu’il peut être approché à moins de 10 mètres  
(idéalement 5 m) , prendre les 3 types de mesures suivantes  (Figure 1):
1- lézard : 5 mesures à différents endroits du corps (en évitant de pointer le laser dans l’œil de 
individu)
2- niche thermique réalisée : environnement immédiat du lézard (surface circulaire de 1 m de 
diamètre) : 5 mesures distinctes, à raison d’une mesure directe du substrat sur cinq points 
régulièrement espacé d’un cercle approximatif de 50 cm de rayon autour du lézard (les mesures 
doivent être rapides, « sans réfléchir »). Indiquer le substrat : sable, herbe...
3- niche thermique théorique: environnement éloigné du lézard (à plus de  10 mètres du lézard) : 
10 mesures directes du substrat sur des points régulièrement espacés (les mesures doivent être 
rapides, « sans réfléchir »). Indiquer les substrats présents : sable, herbe…
Concrètement, visualiser approximativement un cercle de 5 m de rayon autour du lézard 
(circonférence = 31,4 m), et faire une mesure tous les 3 mètres environ. Si le lézard s’est déplacé, 
l’idéal est de pouvoir faire les mesures en se plaçant à l’emplacement précis occupé par le lézard. 
Si ce n’est pas le cas (lézard reste immobile)  et si la distance est trop grande (> 10 m) entre 
l’observateur et le lézard, mesurer seulement les 5 points du cercle les plus proches. 

Figure 1 : 

Références :
• Barroso F.M.,  Carretero M.A., Silva F. & Sannolo M. (2016). Assessing the reliability of 

thermography to infer internal body temperatures of lizards. Journal of Thermal Biology. 62(A) : 90-
96. ISSN 0306-4565. https://doi.org/10.1016/j.jtherbio.2016.10.004.

• Goller, M., Goller, F., & French, S. S. (2014). A heterogeneous thermal environment enables 
remarkable behavioral thermoregulation in Uta stansburiana. Ecology and Evolution, 4(17), 3319–
3329. http://doi.org/10.1002/ece3.1141 
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Te in insolation, on An1 in 2017
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ANNEXE A. ANNEXES

J Températures opérantes mesurées sur les sites du Lézard
de Bonnal pendant la période de reproduction
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Te in insolation, on NH in 2018
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Te in insolation, on 3127 in 2018
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Te in insolation, on 5059 in 2018
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Te in insolation, on NH in 2019
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Te in insolation, on Pey in 2019
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Te in insolation, on An1 in 2019
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Te in insolation, on NH in 2020
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ANNEXE A. ANNEXES

K Températures opérantes mesurées sur les sites du Lézard
catalan pendant la période de reproduction
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Te in insolation, on Tarnos in 2017
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Te in insolation, on Tarnos in 2018
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Te in insolation, on Carcans in 2019
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Te in insolation, on Contis in 2020
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Abstract: Commonly, when studies deal with the effects of climate change on biodiversity, mean value
is used more than other parameters. However, climate change also leads to greater temperature
variability, and many papers have demonstrated its importance in the implementation of biodiversity
response strategies. We studied the spatio-temporal variability of activity time and persistence index,
calculated from operative temperatures measured at three sites over three years, for a mountain
endemic species. Temperatures were recorded with biomimetic loggers, an original remote sensing
technology, which has the same advantages as these tools but is suitable for recording biological
organisms data. Among the 42 tests conducted, 71% were significant for spatial variability and 28% for
temporal variability. The differences in daily activity times and in persistence indices demonstrated
the effects of the micro-habitat, habitat, slope, altitude, hydrography, and year. These observations
have highlighted the great variability existence in the environmental temperatures experienced
by lizard populations. Thus, our study underlines the importance to implement multi-year and
multi-site studies to quantify the variability and produce more representative results. These studies
can be facilitated by the use of biomimetic loggers, for which a user guide is provided in the last part
of this paper.

Keywords: activity time; biomimetic model; biomimetic logger; data logger; operative temperature;
persistence; remote sensors; spatio-temporal variability

1. Introduction

1.1. Climate Change and Spatio-Temporal Variability

Biodiversity conservation is a crucial issue related to climate change. To improve management
measures, it is necessary to broaden our ecosystem knowledge [1]. Commonly, when studies deal
with the statistical effects of climate change on biodiversity, the common and oversimplified way
of addressing them is to rely on the mean despite climate change also leads to greater temperature
variability and is associated with higher average climate parameters with greater variability [2].
The amplitude of daily temperatures is often greater and extreme events may be more frequent [3–5].
For instance, in France, the end of February 2019 was one of the hottest in history [6]. In 2020, the same
exceptional heat was observed at the beginning of the month and there was also a snow cover deficit [7].
However, typically, the literature on the impact of climate change on biodiversity addresses the issue

Remote Sens. 2020, 12, 2908; doi:10.3390/rs12182908 www.mdpi.com/journal/remotesensing
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Annexe B

Glossaire

CTmax Température critique maximum (maximum Critical Temperature) : température
critique létale qui borne par le haut la fenêtre de tolérance thermique. 6, 79

CTmin Température critique minimum (minimum Critical Temperature) : température
critique létale qui borne par le bas la fenêtre de tolérance thermique. 6, 79, 80

EAVC Courbe de vigueur d’activité (Effective Activity Vigour Curve). 80, 81

PTR Fenêtre des températures préférées (Preferred Thermal Range) : défini par les quan-
tiles 25 et 75% pour le PTR50 et par les quantiles 10 et 90% pour le PTR80 de la
distribution des températures préférées. 7, 79

Tb Température corporelle (Body temperature). 6

Te Température opérante (Operative temperature) : proxy de la température corporelle,
mesurée à l’aide d’un modèle biomimétique qui imite les propriétés physiques de
l’organisme étudié. 10, 84, 112

Topt Température optimale (Optimal temperature), température à laquelle les perfor-
mances sont maximales. 6

TPC Courbe de performance thermique (Thermal Performance Curve). 6, 82

Tpref Température préférée (Preferred temperature) : médiane (parfois moyenne) de la
distribution des températures préférées. 7, 79

TSM Marge de sécurité thermique (Thermal Safety Margin), fenêtre de température entre
la température optimale, ou la température préférée, et la température critique maxi-
male. 6

VTmax Température volontaire maximum (maximum Voluntary Temperature) : tempé-
rature qui borne par le haut la fenêtre thermique d’activité. 7, 79, 119, 120, 153, 198

VTmin Température volontaire minimum (minimum Voluntary Temperature) : tempéra-
ture qui borne par le bas la fenêtre thermique d’activité. 7, 79, 119, 120, 153, 198

VTR Fenêtre thermique d’activité (Voluntary Thermal Range). 7, 79, 119, 153
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