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Résumé  
 

La grande alose et l’alose savoureuse sont deux espèces migratrices anadromes emblématiques 

des façades bordant l’Océan Atlantique Nord, dont les populations ont subi une chute drastique de 

leurs effectifs au cours du siècle dernier. La mise en œuvre de politiques de conservation adaptées est 

primordiale pour assurer le rétablissement et la pérennité de ces populations et des services 

écosystémiques qu’elles fournissent, mais cela nécessite, au préalable, de lever certains « verrous » 

dans les connaissances relatives à leur dynamique de populations et leur mode de vie, notamment en 

mer. Les modèles mécanistes de distribution d’espèces constituent des outils privilégiés dans la 

résolution de ces « lacunes de connaissances » ou « knowledge gaps » en anglais, puisqu’ils 

permettent d’explorer la dynamique de populations à large échelle spatio-temporelle et de tester 

différents scénarios et/ou hypothèses écologiques relatives à leur mode de vie, souvent difficiles à 

évaluer dans la nature. Dans cette étude, le modèle mécaniste de distribution GR3D (Global 

Repositionning Dynamics for Diadromous fish Distribution), développé pour la grande alose en 

Europe de l’Ouest, a été adapté à l’écologie de l’alose savoureuse sur la côte Est des Etats-Unis. 

L’application du modèle GR3D à cette espèce a nécessité la conceptualisation d’un nouvel 

environnement marin dans lequel les individus effectuent des migrations trophiques en mer. De plus, 

l’exploration du modèle GR3D US au travers d’une analyse de sensibilité a souligné l’importance de 

la dispersion et des effets dépensatoires dans la structuration des populations. Concernant la grande 

alose, le développement d’un calculateur au sein du modèle GR3D EU, nécessitant la discrimination 

entre mâles et femelles, a fourni une première quantification du service de régulation (c’est-à-dire flux 

de nutriments) opéré par cette espèce à l’échelle de son aire de distribution. Enfin, une approche 

d’écologie comparative, simulant la dynamique des deux espèces sur les deux côtes de l’Océan 

Atlantique, a permis de statuer plus avant sur le rôle joué par la température et la dispersion dans la 

distribution des alosinés et leur fonctionnement en métapopulation. Ces apports au sein du modèle 

GR3D ont permis d’apporter de nouvelles connaissances sur l’écologie générale de chacune des 

espèces ainsi que sur les mécanismes à l’origine de la distribution et de la structuration des populations 

de part et d’autre de l’Océan Atlantique. L’ensemble de ces résultats suggèrent que les mesures de 

conservation de ces deux espèces devraient tenir compte de la connectivité entre les différentes 

populations constitutives de métapopulations. 

 

Mots clés : aloses, modèles de distribution d’espèce, dynamique de population, température, 

conservation 
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Abstract 
 

Two emblematic anadromous species of the Northern Atlantic coasts, allis shad and the 

American shad, have undergone a drastic decline of their populations over the last century. On that, a 

better understanding of the remaining “knowledge gaps” related to their ecology and population 

dynamics, especially at sea, is required to implement appropriate conservation policies and ensure the 

recovery and sustainability of both species and the ecosystem services they provide to human 

societies. Mechanistic species distribution models are useful tools to tackle these remaining 

knowledge gaps, since they enable the exploration of the population dynamics at a large spatio- 

temporal scale and allow modelers to test different scenarios and/or ecological hypotheses that cannot 

be addressed otherwise by field monitoring or lab experiments. In this study, the mechanistic species 

distribution model, GR3D (Global Repositioning Dynamics for Diadromous fish Distribution), which 

was first developed for allis shad in Western Europe, was adapted to fit the American shad ecology 

across the Eastern U.S. coast.  The model application to this new species implied a reconfiguration of 

the marine environment implemented into GR3D, by including trophic migrations of individuals at 

sea. In addition, the exploration of the GR3DUS model through a sensitivity analysis has underlined the 

role of dispersal and depensatory forces in the spatial structure of American shad populations. In the 

same way, the integration of a new nutrient calculator within GR3DEU primarily required the 

distinction between males and females into the model and then, provided a first quantification of the 

regulation service (i.e. nutrient fluxes) operated by allis shad at the scale of its distribution range. 

Finally, a comparative ecology approach, simulating the population dynamics of the two species on 

both Atlantic coasts, allowed deepened investigation of the role played by temperature and dispersal in 

the dynamics behind their distribution and their metapopulation functioning. These contributions 

provided new insights on both the ecology and mechanisms driving the spatial distribution and 

structure of shad populations along both sides of the Atlantic Ocean. These results, added together, 

suggested that shads should be rather managed at large spatial scale to account for existing 

connections between single populations, into a metapopulation. 

 

Keywords: shads, species distribution models, population dynamics, temperature, conservation 
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1. UN CONTEXTE GLOBAL CHANGEANT 

1.1. VERS UNE NOUVELLE ERE GEOLOGIQUE : L’ANTHROPOCENE ? 

Au cours du siècle dernier, les drivers associés à la mondialisation ont été les catalyseurs de 

changements sociaux, économiques et culturels qui ont profondément bouleversé la relation entre 

l’Homme et son environnement (Millennium Ecosystem Assessment ; MEA 2005). Depuis 1970, la 

population humaine a doublé, atteignant ainsi 7 milliards d’individus en 2014 (PRB 2014) (Figure 1). 

Les zones urbaines et agricoles se sont développées au détriment des espaces naturels, si bien que plus 

d’un tiers des terres émergées de la planète et près des trois-quarts des ressources en eau douce sont 

aujourd’hui utilisées pour la production animale ou végétale (IPBES 2019). Les voies de transport se 

sont modernisées et multipliées facilitant ainsi le tourisme, le commerce international, et le 

développement socio-économique dans son ensemble (IMF 2019) (Figure 1). Pourtant, l’amélioration 

générale de ces conditions de vie dans les pays les plus développés a un coût réel et quantifiable : celui 

de son impact sur l’Environnement (Figure 2). 

L’émergence de nouvelles technologies a notamment permis le développement de systèmes de 

production alimentaire plus efficaces : davantage d’engrais et de fertilisants inorganiques sont utilisés 

(Figure 2) pour améliorer le rendement, amenant au développement de phénomènes d’eutrophisation 

et d’hypoxie dans les écosystèmes côtiers (ex : Rabalais et al. 2009). En milieu marin, l’amélioration 

des engins de pêche constitue un facteur majeur dans l’altération des stocks (MEA 2005).  

Il existe désormais une multitude de preuves empiriques témoignant de notre capacité à 

influencer, à long terme, l’environnement à l’échelle planétaire ; allant de changements de la 

composition chimique de l’atmosphère à la dégradation de la biosphère, via notamment 

l’augmentation des températures atmosphériques et océaniques (IPCC 2018) (Figure 2 et 3). 

L’ensemble de ces bouleversements biogéochimiques, écologiques et sociétaux initiés par l’Homme 

marquerait la transition vers une nouvelle ère géologique baptisée l’ « Anthropocène » (Crutzen 2006 ; 

Lewis et Maslin 2015 ; Steffen et al. 2015). Bien que la considération d’un « Age de l’Homme » 

continue d’alimenter le débat au sein de la communauté scientifique (voir Ellis (2021) pour un aperçu 

des principaux questionnements concernant le commencement de l’Anthropocène), le terme 

« Anthropocène », tel que décrit initialement par Crutzen (2002), suggère que la Terre s’écarte des 

conditions relativement stables caractéristiques de l’époque « Holocène ». Ce changement, induit par 

l’intensification des pressions anthropiques, positionne l’Homme (en grec « Anthropos ») comme une 

« force majeure de la Nature » dans l’histoire de la Terre.  

Ces changements environnementaux, généralement regroupés sous le terme de « changement global » 

(Steffen et al. 2015), agissent en synergie (Brook et al. 2008) et peuvent aboutir à des conditions 

dépassant les capacités d’adaptation des espèces (Visser 2008). 
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Ces pressions incluent principalement : (1) l’augmentation substantielle des concentrations des gaz à 

effet de serre dans l’atmosphère (dioxyde de carbone, méthane) à l’origine du changement climatique 

(IPCC 2018), (2) l’augmentation des dépôts azotés et la pollution (ex :  Verhoeven et al. (2006)), (3) le 

changement dans l’utilisation des sols conduisant à une fragmentation ou une perte d’habitats (ex :  

(Fischer et Lindenmayer 2007)), (4) les échanges biotiques, incluant l’introduction d’espèces invasives 

(Vitousek et al. 1997), et (5) la surexploitation des ressources en milieu océanique (Turner et al. 1999 ; 

Brook et al. 2008). 

 

Ces cinq composantes du changement global (Sala et al. 2000), bien que non-exhaustifs (voir Sage 

(2020) pour la considération de drivers supplémentaires) sont considérées comme les 5 causes 

principales à l’origine de l’extinction de la biodiversité en cours (Soulé 1991 ; Vitousek 1994 ; Sala et 

al. 2000 ; Sage 2020). 

 

FIGURE 1. Tendances des indicateurs de développement socio-économique agrégés à l’échelle 

mondiale observées sur la période 1750 – 2010. (1) Données sur la population mondiale selon la 

base de données HYDE (History Database of the Global Environment, 2013). Les données antérieures 

à 1950 sont modélisées. Les données sont représentées sous forme de points décennaux. (2) Données 

sur la population urbaine mondiale selon la base de données HYDE. Les données antérieures à 1950 

sont modélisées. Les données sont représentées sous forme de points décennaux. (3) PIB réel mondial 

(produit intérieur brut) en dollars US de 2010. Les données sont une combinaison de Maddison (1995 

in Steffen et al. 2015) pour les années 1750 à 2003 et de Shane (2014 in Steffen et al. 2015) pour 

1969-2010. Les années qui se chevauchent dans les données de Shane sont utilisées pour ajuster les 

données de Maddison en dollars US de 2010. (4) Consommation mondiale d'énergie primaire. De 

1850 à aujourd'hui selon Grubler et al. (2012 in Steffen et al. 2015), les données de 1750-1849 sont 
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basées sur la population mondiale en utilisant les données de 1850 comme point de référence. (5) 

Consommation mondiale d'engrais (azote, phosphate et potassium) basée sur les données de 

l'Association internationale de l'industrie des engrais (IFA). (6) L'utilisation mondiale de l'eau est la 

somme des prélèvements d'eau pour l'irrigation, les usages domestiques, l'industrie et l'électricité de 

1900 à 2010 et de la consommation d'eau du bétail de 1961 à 2010. Les données sont estimées à l'aide 

du modèle WaterGAP. (7) Nombre mondial de nouveaux véhicules à moteur par an. De 1963 à 1999, 

les données comprennent les voitures particulières, les autobus et les autocars, les véhicules de 

transport de marchandises, les tracteurs, les camionnettes, les camions, les motocyclettes et les 

cyclomoteurs. Les données 2000-2009 comprennent les voitures, les autobus, les camions, les 

camionnettes et les motocyclettes. (8) Nombre d'arrivées internationales (voyageurs) par an pour la 

période 1950-2010. (9) Le nombre total de grands barrages existant dans le monde (hauteur minimale 

de 15 m au-dessus des fondations) est basé sur la base de données du CIGB (Comité International des 

Grands Barrages). Simplifiée et traduite en français de Steffen et al. (2015). 

 

FIGURE 2. Tendances des indicateurs de la structure et du fonctionnement du système terrestre 

observées sur la période 1950-2010. (1) Dioxyde de carbone à partir des enregistrements réalisés 

dans des névés (amas de neige durcie pouvant alimenter les glaciers) et des carottes de glace à Law 

Dome en Antarctique et Cape Grim en Australie (enregistrements instrumentaux et flacons 

désaisonnalisés) ; ajustement par splines. (2) Protoxyde d'azote provenant des enregistrements réalisés 

dans des névés et des carottes de glace à Law Dome en Antarctique et Cape Grim en Australie 

(enregistrements instrumentaux et en fioles désaisonnalisées) ; ajustement par splines. (3) Méthane 

provenant des enregistrements réalisés dans des névés et des carottes de glace à Law Dome en 

Antarctique et Cape Grim en Australie (enregistrements instrumentaux et en fioles désaisonnalisées) ; 
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ajustement par splines. (4) Anomalie de température à la surface du globe (HadCRUT4 : observations 

terrestres et océaniques combinées, par rapport à la période de référence 1961-1990, lissage gaussien 

sur 20 ans). (5) Flux d'azote dans les eaux côtières calculé par perturbation du flux d'azote dans la 

marge côtière (flux fluviaux, eaux usées et dépôts atmosphériques). (6) Augmentation de la superficie 

des terres agricoles, y compris les terres cultivées et les pâturages, en pourcentage de la superficie 

totale des terres. (7) Perte de forêts tropicales (forêts tropicales à feuilles persistantes et forêts 

tropicales à feuilles caduques, comprenant également la superficie des parties boisées des savanes et 

des zones boisées) par rapport à 1700. (8) Production mondiale en termes de captures de poissons 

marins (somme des espèces de poissons marins côtiers, démersaux et pélagiques uniquement à 

l’exclusion des mammifères, mollusques, crustacés, plantes, etc. Il n'y a pas de données de la FAO 

disponibles avant 1950. (9) Diminution en pourcentage de l'abondance moyenne des espèces terrestres 

par rapport à l'abondance dans les écosystèmes non-perturbés, comme approximation de la 

dégradation de la biosphère terrestre. Simplifiée et traduite en français de Steffen et al. (2015). 

 

FIGURE 3. Evolution des changements de températures mondiales et causes du réchauffement 

récent. (a) Changements de la température globale de surface reconstitués à partir des archives 

paléoclimatiques (ligne continue grise, 1-2000) et des observations directes (ligne continue noire, 

1850-2020), rapportés à la période 1850-1900 et moyennés par décennie. La barre verticale à 

gauche montre la température estimée (plage très probable) durant la période multiséculaire la plus 

chaude de ces 100 000 dernières années, qui est survenue il y a environ 6 500 ans durant la période 

interglaciaire actuelle (Holocène). L'ombrage gris avec des diagonales blanches montre la plage très 

probable pour les reconstructions de température. (b) Changements de la température globale de 

surface au cours des 170 dernières années (ligne noire) rapportés à la période 1850-1900 et moyennées 

annuellement. Ces observations sont comparées aux simulations des modèles climatiques CMIP6 (6
ème

 

exercice du Projet d’Intercomparaison des Modèles Couplés) simulant la réponse de la température 

aux facteurs humains et naturels (en brun), et aux facteurs naturels uniquement (activité solaire et 
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volcanique, en vert). Les lignes colorées continues indiquent la moyenne multi-modèle, et les ombres 

colorées montrent la gamme très probable des simulations. Traduit en français de IPCC (2018). 

 

1.2. LA CRISE DE LA BIODIVERSITE DANS L’ANTHROPOCENE 

L’idée, maintenant largement reconnue, que la Terre entre dans une « 6
ème

 extinction » de 

masse de la biodiversité (Ceballos et al. 2015 ; Payne et al. 2016) repose sur le constat d’un taux 

d’extinction mondial actuel, quelle que soit l’échelle spatiale considérée, de dix à cent fois supérieur 

au taux moyen des 10 derniers millions d’années (Pimm et al. 2014; Ceballos et al. 2015; IPBES 

2019). 

Comparativement aux cinq crises précédentes (Barnosky et al. 2011), cette 6
ème

 extinction est 

caractérisée par son incidence sur une large gamme de taxons, incluant les plantes, les invertébrés, les 

oiseaux, les reptiles, les amphibiens et les mammifères (ex : Potts et al. 2010 ; Payne et al. 2016 ; 

Hallmann et al. 2017). Certains taxons, comme les amphibiens et les mammifères marins, sont les plus 

touchés. Plus généralement, l’UICN (Union Internationale pour la Conservation de la Nature) estime 

que la proportion d’espèces actuellement menacées est d’en moyenne 25% comprenant un large 

éventail de groupes taxonomiques comme évoqué ci-dessus (UICN 2018). Par ailleurs, si les taux 

d’extinction renseignent sur la persistance des espèces à long terme, l’observation du déclin des 

populations constitue également un bon indicateur. Ainsi, l’indice planète vivante (IPV), utilisé 

comme  indicateur de l’état de la biodiversité mondiale, rapporte une diminution moyenne de 68% de 

l’abondance des populations de mammifères, oiseaux, amphibiens reptiles et poissons entre 1970 et 

2016 (WWF 2020). 

Dans la plupart des cas, la mesure de ces changements s’appuie sur l’évolution par rapport à une 

situation « pristine », pris comme point de référence. La définition de ces ‘points de référence’, est 

primordiale pour comprendre et appréhender les changements actuels et fixer des objectifs de 

conservation efficaces et adaptés (Soga et Gaston 2018). 

Or, ces « points de référence », et par conséquent, une grande partie des plans de conservation 

actuels, se basent sur l’évaluation récente de l’état des écosystèmes et de l’ensemble des espèces qui 

les composent. En raison du manque d’expérience et de connaissances sur l’état passé, ce constat 

implique un changement progressif des normes d’acceptation relatives à l’état et la santé de ces 

écosystèmes (Pauly 1995 ; Soga and Gaston 2018 ; Jones et al. 2020). A ceci s’ajoute l’effet du 

changement climatique qui modifie durablement la favorabilité des habitats actuels et futurs rendant la 

définition de ces points de référence encore plus complexe (Lassalle et al. 2008a). 
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1.3. LES SERVICES ECOSYSTEMIQUES : UNE NOUVELLE « MONNAIE » AU SERVICE DE LA 

BIODIVERSITE 

Bien que l’urbanisation et l’industrialisation puissent séparer l’Homme de la Nature, l’intérêt 

de l’Environnement pour le bien-être humain est de plus en plus reconnu par la Société au travers de la 

popularisation, dans les années 2000, de la notion de « biens et services écosystémiques » (ecosystem 

goods and services) (MEA  2005). Ce paradigme aujourd’hui largement utilisé démontre l’importance 

et la valeur des écosystèmes naturels pour l’Homme. En particulier, il s’appuie sur le postulat de la 

dépendance de l’Homme au bon état des écosystèmes au travers des bénéfices directs ou indirects qu’il 

en retire pour la satisfaction de ses besoins élémentaires et de son bien-être (MEA 2005 ; Egoh et al. 

2008).  

Les services écosystémiques regroupent : les services de support ou de soutien, nécessaires à 

la production d’autres services écosystémiques (ex : production primaire) ; les services 

d’approvisionnement ou de production c’est-à-dire correspondant aux produits obtenus à partir des 

écosystèmes (ex : combustibles, aliments) ; les services de régulation qui concernent la modération et 

la régulation des phénomènes et cycles naturels (ex : régulation des cycles de l’azote et du 

phosphore) et les services culturels qui renvoient à des bénéficies non-matériels tels que 

l’enrichissement spirituel ou le développement cognitif (ex :  patrimoine, éducation, religion) (MEA 

2005). La production de services écosystémiques ne dépend pas uniquement des ressources naturelles, 

mais de la diversité et de l’intégrité des fonctions assurées par les écosystèmes (MEA 2005) : 

l’écosystème, via ses différentes composantes et leurs interactions, assure la réalisation de fonctions 

écologiques à l’origine des services écosystémiques (Figure 4). 

.  

FIGURE 4. Cadre conceptuel de la production de services écosystémiques générés par les 

écosystèmes et leurs conséquences sur les sociétés humaines. Adaptée du cadre conceptuel général 

de l’Evaluation Française des écosystèmes et des Services Ecosystémiques (EFSE 2016). 
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En réponse à l’accroissement économique et les changements démographiques observés, la 

demande de services écosystémiques n’a cessé d’augmenter. La satisfaction de cette demande est 

compliquée par la dégradation de plus en plus importante des capacités des écosystèmes à fournir ces 

services. Les causes de la dégradation dans la fourniture des services écosystémiques sont souvent 

multiples, et interagissent d’un point de vue temporel et organisationnel (MEA 2005) (Figure 5).  

 

FIGURE 5. Interactions entre la biodiversité, les services écosystémiques, le bien-être humain et 

les facteurs de changements (MEA 2005) 

L’approche par les services écosystémiques présente ainsi une forte dimension économique, 

qui rend les avantages de la préservation de la biodiversité plus « appréhendables » pour des 

gestionnaires et des décisionnaires et permet d’exposer, de manière explicite, les conséquences liées à 

la déconnexion des aspects de gouvernance des contraintes des systèmes écologiques. Pérennisation 

des fonctionnalités des écosystèmes, biodiversité et services écosystémiques sont donc étroitement 

liés, si bien que la question de la régulation des services écosystémiques est souvent couplée à celle de 

la conservation de la biodiversité (Hooper et al. 2005). 

Cette notion est encore actuellement très débattue au sein de la communauté scientifique et parmi les 

gestionnaires, car elle renvoie à une vision très utilitariste et anthropocentrée des services rendus par la 

nature (la nature n’est pas là pour rendre des services monétarisés aux hommes). Ainsi,  la Plateforme 
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Intergouvernementale Scientifique et Politique sur la Biodiversité et les Services Ecosystémiques 

(IPBES) privilégie, dans son dernier rapport, la notion de « contributions vitales de la nature aux 

populations humaines ».   

Toutefois, en acceptant les limites de ce concept, la terminologie « services écosystémiques », plus 

souvent utilisée, sera employée tout au long de ce manuscrit.  

 

2. LES POISSONS MIGRATEURS AMPHIHALINS : DES ESPECES A FORTS ENJEUX DE 

CONSERVATION 

 

Les poissons migrateurs amphihalins, de par leur cycle de vie complexe entre rivière et océan 

(McDowall 1988) participent à la fourniture de services écosystémiques. Néanmoins, l’importance des 

services rendus a été peu quantifiée en-dehors du service de provision et a probablement fortement 

diminué du fait du déclin massif des populations observées à l’échelle de l’aire de répartition 

(Limburg et Waldman 2009 ; Wilson et Veneranta 2019). 

2.1. COMPLEXITE DE LEUR DYNAMIQUE DE POPULATION 

Cette section n’a pas vocation à être exhaustive mais plus à attirer l’attention du lecteur sur 

quelques points de la dynamique de population des espèces migratrices amphihalines pertinents pour 

la suite du manuscrit, notamment sur les aspects conservation. 

Parmi les poissons, les espèces migratrices amphihalines ou diadromes (McDowall 1988) 

regroupent les espèces effectuant leur cycle de vie entre l’eau douce et la mer, établissant ainsi des 

liens écologiques forts entre des habitats spatialement éloignés (Willson et al. 2004). Selon le milieu 

dans lequel se déroule la croissance et la reproduction, on distingue les espèces thalassotoques ou 

catadromes qui grandissent en eau douce et migrent vers les eaux salées pour s’y reproduire (ex : 

l’anguille européenne Anguilla anguilla), les espèces potamotoques ou anadromes, qui passent 

l’essentiel de leur cycle de vie en mer et migrent en rivière pour se reproduire (ex : le saumon 

atlantique Salmo salar) et les espèces amphidromes, pour lesquelles la migration ne se fait pas au 

moment de la reproduction (McDowall 1988). L’amphidromie se présente sous deux formes qui 

distinguent les espèces qui se reproduisent en rivière et partagent leur phase de croissance entre la mer 

et la rivière (amphidromie d’eau douce, ex : le cabot à bouche ronde Sicyopetrus lagocephalus) de 

celles qui effectuent le cycle inverse (c.-à-d. amphidromie marine)(Figure 6). 

Dans le cadre de cette section, je m’intéresserai plus particulièrement aux espèces anadromes, 

et dans une moindre mesure aux espèces catadromes, qui constituent la majorité des espèces 

migratrices amphihalines répertoriées en France métropolitaine.   
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FIGURE 6. Schéma simplifié des stratégies d’histoire de vie chez les poissons migrateurs 

amphihalins (c.-à-d. catadrome, anadrome, amphidrome) illustrées en fonction de 

l’environnement dans lequel se déroule deux processus clés du cycle de vie : la reproduction (R), 

et la croissance (C). On distingue l’amphidromie marine et l’amphidromie d’eau douce. 

 

Quelle que soit la stratégie d’histoire de vie, le passage d’un milieu à l’autre implique deux 

migrations qui interviennent à des moments clefs du cycle de vie. Chez les espèces anadromes, la 

migration d’avalaison débute lorsque les juvéniles quittent le milieu dulçaquicole pour pénétrer les 

eaux marines, tandis que la migration de montaison implique l’entrée des géniteurs, devenus 

sexuellement matures en eaux douces (McDowall 1988). Chez les espèces catadromes, la reproduction 

a lieu en mer et la migration de montaison concerne les jeunes stades qui rejoignent leur habitat de 

croissance en milieu continental. La migration de dévalaison s’effectue lorsque les jeunes adultes, 

matures, migrent vers les habitats marins pour se reproduire. La cinétique des différentes étapes du 

cycle de vie, ainsi que les facteurs impliqués dans leur déclenchement ou leur régulation, varient selon 

les espèces. Ces facteurs peuvent être internes ou intrinsèques (ex : état énergétique, stade de 

maturation) (Thorstad et al. 2008), environnementaux (ex : température, photopériode, disponibilité en 

nourriture) (Acolas et al. 2004 ; Gahagan et al. 2010 ; Paumier et al. 2019a) ou anthropiques (ex :  

pression de pêche) (ex : Quinn et al. 2007).  

Une des particularités de la dynamique de population des poissons migrateurs amphihalins réside donc 

dans cette mobilité obligatoire entre des milieux de salinité différente donnant lieu notamment à une 

phase de dispersion. Chez les espèces anadromes, ce phénomène est généralement observé au cours de 

la migration de reproduction lorsque la plupart des individus retournent dans leur bassin d’origine pour 

se reproduire (c.-à-d. « homers »), tandis que certains se dispersent vers de nouveaux bassins pour 
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effectuer leur reproduction (c.-à-d. « strayers »). Ce phénomène d’errance (straying en anglais) est 

essentiel d’un point de vue évolutif. L’errance peut permettre la colonisation de nouveaux habitats,  et 

expliquer la structure en métapopulations observées chez de nombreuses alosinés (ex : Martin et al. 

2015 ; Waldman et al. 2016) et salmonidés (ex : Schtickzelle and Quinn 2007). Une métapopulation 

(initialement désignée comme une « population de populations » ; Levin (1974)) est définie de 

manière générale, comme un ensemble de populations locales habitant des parcelles discrètes et 

interagissant entre elles via la dispersion de certains individus (Hanski and Gilpin 1997 ; Hanski and 

Hanski 1999). Le fonctionnement en métapopulation confère un avantage aux populations en 

augmentant leur résilience : les échanges d’individus entre populations permettraient de limiter le 

risque d’extinction des populations isolées (c.-à-d. « Rescue effect » ; Gotelli (1991)), de recoloniser 

des habitats dans lesquels la population aurait disparu (ex : Bowlby et Gibson 2020) et ainsi de 

maintenir/assurer leur pérennité (Buoro et Carlson 2014).   

 

2.2.  DES FOURNISSEURS DE SERVICES ECOSYSTEMIQUES 

La fourniture des services écosystémiques associés aux poissons migrateurs amphihalins est 

intrinsèquement couplée à la dynamique de ces espèces puisqu’elle dépend des habitats favorables 

rencontrés par l’espèce en milieux marin et continental, et ce à l’échelle de l’aire de distribution. Pour 

les espèces migrant sur de longues distances, des disparités spatiales peuvent être rencontrées entre les 

zones où l’espèce fournit le plus de services, et celles qui soutiennent la capacité des populations à 

fournir des services durables (Semmens et al. 2011, 2018 ; MEA  2005). Compte tenu du changement 

environnemental en cours et de la structure en métapopulation avérée pour certaines espèces 

amphihalines ; renforçant le constat d’interdépendances entre territoires ; la considération 

d’alternatives de gestion globale (c.-à-d. à l’échelle de l’aire de distribution) devrait être envisagée 

pour la gestion des migrateurs amphihalins et des services associés (Danto 2021 ; www.diades.eu). 

2.2.1. SERVICE D’APPROVISIONNEMENT ET SERVICES CULTURELS 

De tout temps à jamais, les poissons migrateurs amphihalins étaient recherchés par les 

communautés humaines pour se nourrir. La dimension spatio-temporelle des migrations 

(regroupement d’un grand nombre d’individus sur des sites restreints, sur une courte période) en ont 

fait des ressources particulièrement accessibles, prévisibles et récurrentes. En Amérique, les 

Amérindiens déployaient leurs filets au moment de la floraison de l’Amélanchier à la mi-avril qui 

annonçait la remontée des géniteurs d’aloses (shad en anglais) donnant ainsi son nom vernaculaire de 

« shadbush » à cet arbuste (Cummins 2011). De même, certains historiens rapportent que l’alose 

savoureuse Alosa sapidissima (surnommée le « savior fish ») aurait sauvé les troupes de Gorges 

Washington de la famine au cours de la Révolution américaine (McPhee 2003 ; Cummins 2011). Les 

aloses, au même titre que l’anguille européenne Anguilla anguilla, étaient d’ailleurs fortement 
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appréciées pour leur chair. A titre d’exemple, les différentes méthodes de capture des aloses, au travers 

de pièges et de filets, et la manière de les cuisiner ont été transmises au cours des générations et à 

travers les peuples : si les techniques ancestrales consistaient à fumer l’alose au feu de bois 

(« plankings ») ; les adaptations modernes incluent principalement l’arrosage, avec des recettes très 

prisées des pêcheurs dont les secrets sont généralement bien gardés ! (Cummins 2011) (Figure 7).  

 

FIGURE 7. Photo d’un « Shad Planking » à Marshall Hall, Maryland en 1893. Cette pratique 

consiste à attacher les poissons à des planches de bois qui sont placées devant un foyer afin de les 

cuire et les fumer lentement. Source : Cummings (2011) 

Aujourd’hui, d’importantes ressources financières sont toujours générées par l’exploitation 

commerciale de leurs stocks si bien, qu’en France, les débarquements de poissons migrateurs 

amphihalins représentaient 75% des revenus totaux de la pêche fluviale commerciale à la fin du 20
ième

 

siècle (Drouineau et al. 2018). A titre d’exemple, en 1989, la pêche professionnelle de l’anguille 

européenne générait un chiffre d’affaire de 200 millions de francs constituant par la suite, le principal 

revenu des pêcheurs professionnels du Golfe de Gascogne en 1997(Castelnaud et al. 1994 ; Castelnaud 

2001). En raison de la forte valeur marchande des civelles (Briand et al. 2008), la pêche de ce jeune 

stade de l’anguille, bien que fortement règlementée, reste encore attractive. Certaines espèces, comme 

le saumon Atlantique sont des ressources très prisées pour l’élevage (ex : salmoniculture), si bien que 

97% de la consommation française de saumon provient aujourd’hui de l’élevage selon l’Ifremer.  

Bien que la symbolique autour des migrateurs amphihalins tende à diminuer en raison du 

déclin des populations, certaines de ces espèces sont encore aujourd’hui considérées comme 

emblématiques et iconiques (Garibaldi et Turner 2004), et restent prépondérantes dans des pratiques 

culturelles locales, incluant : des évènements festifs tels que les Anguillades de Saint-Chamas (13), la 

fête de l’Alose à Lormont (33), ou celle de la Lamproie à Sainte-Terre (33), ou des pièces de théâtre 

dont le personnage principal est un poisson migrateur amphihalin (ex : « Je suis un saumon » de 

Philippe Avron) (Figure 8). 
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FIGURE 8. Exemples d’évènements culturels et festifs autour des poissons migrateurs 

amphihalins. Chronologiquement : une représentation de l’affiche faisant la promotion de la fête de 

l’Alose à Lormont, en 2020 ; l’affiche du spectacle « Je suis un saumon » de Philipe Avron ; et une 

conserve de lamproie photographiée lors du festival de la Lamproie à Sainte-Terre, proclamée 

« Capitale de la Lamproie ». 

 

De même, la diminution de l’abondance de certaines espèces de migrateurs amphihalins peut 

conduire à des modifications majeures dans la contribution de leur population à la fourniture de certain 

type de services écosystémique. Par exemple, en Suède et en Mer Baltique, la réduction de 

l’abondance des stocks de salmonidés, en dessous de seuils permettant de soutenir une pêcherie 

commerciale économiquement viable a conduit localement, à une diminution de la contribution des 

salmonidés au service de provision au profit de la pêche récréative (service culturel) (Hammer 2009).  

2.2.2. SERVICE DE REGULATION : IMPORTANCE ECOLOGIQUE 
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Les poissons migrateurs amphihalins peuvent occuper une place centrale au sein des 

écosystèmes en tant que vecteurs de nutriments, proies et/ou prédateurs. Les espèces anadromes, 

sémelpares (c.-à-d. les individus qui meurent après la première reproduction), et présentant un fort 

taux de homing constituent un apport de nutriments, parfois vital, pour les écosystèmes dulçaquicoles. 

L’essentiel de la masse corporelle des espèces anadromes est accumulé en milieu marin. Ce matériel 

est transporté (via les migrations de montaison) puis déposé dans les rivières à la mort des individus 

(via la décomposition de carcasses), fournissant une quantité de nutriments d’origine marine dans les 

zones de frayères (ex : Schindler et al. 2003). Ces nutriments sont également redistribués aux 

écosystèmes environnants comme la ripisylve, par l’action des prédateurs de ces poissons tels que les 

ours ou les oiseaux. En examinant les données de marquage sur six rivières d’Alaska, Quinn et al. 

(2009) ont montré qu’en moyenne 68.1% des saumons rouges (Oncorhynchus spp) prédatés par les 

ours sont transportés au-delà de la berge, parmi les arbres et les arbustes des cours d’eau étudiés. 

Outre ce rôle de « fertiliseur », les migrateurs amphihalins sont capables d’activité 

« d’ingénierie écologique ». Chez les salmonidés en particulier, et dans une moindre mesure, les 

lamproies, la construction de nids par les femelles constitue un facteur d’impact important pour les 

communautés benthiques, puisque cette activité est associée à des modifications de la structure du 

sédiment, et une augmentation de la mortalité des invertébrés benthiques (ex :  Moore et al. 2004 ; 

Sousa et al. 2012). 

2.3. DE MULTIPLES MENACES A LA DIFFICILE GESTION DES MIGRATEURS AMPHIHALINS 

Du fait de leur cycle de vie marqué par des changements de milieu, les espèces migratrices 

amphihalines sont sensibles aux changements environnementaux sur de plus grandes échelles spatiales 

que les espèces dulçaquicoles. Les causes du déclin généralisé (Limburg and Waldman 2009) sont 

multiples ; cependant les facteurs principaux sont relativement bien identifiés et souvent communs à 

l’ensemble des espèces migratrices amphihalines (voir section 1.1 sur les cinq composantes du 

changement global). En rivière, la surpêche et la perte de connectivité due à l’élévation d’obstacles sur 

les cours d’eau sont deux facteurs majeurs d’altération des stocks (IPBES 2019). Par exemple, 

l’implémentation de barrages peut limiter l’accès aux sites de frai privilégiés, empêcher ou retarder la 

migration (ex : Silva et al. (2019)), induire une mortalité lors du franchissement d’obstacles à la 

montaison et à la dévalaison ; et impacter négativement la dynamique de populations itéropares (ex : 

Stich et al. (2019)) et les services écologiques qu’elles fournissent (ex : Zydlewski et al. (2021)).   En 

milieu marin, les pêcheries sont mises en cause dans la diminution de nombreux stocks ; leur 

incidence étant aggravée par l’incapacité de protéger efficacement les zones de 

croissance/reproduction en mer compte tenu du manque de connaissances concernant les préférenda 

environnementaux et la distribution des zones favorables dans ces milieux (Wilson et Veneranta 

2019). Aux facteurs précédemment cités viennent également s’ajouter le rejet de polluants et de 
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contaminants en rivière (Johnson et al. 2007), la modification du régime fluvial en lien avec les 

implantations hydroélectriques ou les prélèvements d’eau pour l’agriculture ou la consommation 

directe, l’extraction de granulats (de Groot 2002),ou l’introduction d’espèces invasives pouvant 

entrer en compétition avec les migrateurs amphihalins ou les prédater (Vignon et Sasal 2010 ; 

Boulêtreau et al. 2020). 

 

Par ailleurs, de nombreuses études ont mis en évidence l’effet du changement climatique sur le 

fonctionnement et la structure des populations de migrateurs amphihalins. En utilisant des modèles 

statistiques de distribution d’espèces, (Lassalle et al. 2008a) et Lassalle and Béguer (2009) prévoient, 

pour certaines espèces migratrices amphihalines (ex : la grande alose, le saumon atlantique Salmo 

salar), une contraction de l’aire de distribution européenne sous l’effet de l’augmentation des 

températures et du changement de régimes de précipitations à l’horizon de la fin du siècle. Ces 

résultats convergent avec ceux obtenus à l’échelle de la France, pour le saumon atlantique et l’anguille 

(scénarios A1B, A2 ou B1, Buisson et al. 2008). Toutefois, en utilisant un approche individu-centré 

démogénétique, Piou et Prévost (2013) ont démontré que l’augmentation des débits en rivières, 

associée à la réduction  de croissance causé par l’apparition de conditions océaniques moins 

favorables,  constituait la principale menace pour la persistance des populations de saumons dans les 

petits fleuves côtiers français.    

Outre ces effets sur la distribution spatiale des espèces et leur persistance à long-terme, des 

changements dans la phénologie de migration de montaison ont également déjà été démontrés dans le 

contexte du changement climatique. En analysant les séries chronologiques de comptage de 5 espèces 

migratrices amphihalines sur 28 rivières françaises, (Legrand et al. 2021) ont mis en évidence une 

avancée dans le calendrier migratoire de plusieurs espèces migratrices amphihalines, avec des arrivées 

plus précoces observées chez le saumon (- 2.9 jours par décennie) et la grande alose (-3.7 jours), entre 

autres (Legrand et al. 2021). La synchronie dans la phénologie des évènements majeurs du cycle de 

vie (ex : Poulet et al. (2021b)) et les interactions spatiales et temporelles entre espèces demeurent 

également essentielles au maintien des populations, bien qu’encore trop peu étudiées (Ovaskainen et 

al. 2010 ; Thorson et al. 2016). 

Compte tenu de la multiplicité des pressions subies et de l’ensemble des stades de vie 

impactés, les poissons migrateurs amphihalins constituent de bons indicateurs de la qualité des cours 

d’eau. Ces espèces sont notamment intégrées dans les indicateurs « poissons » (ex : EFI, IPR
+
) (Pont 

et al. 2007, 2013) sous la forme d’une métrique « migrateurs » afin de répondre à la problématique de 

la  continuité des cours d’eau. Elles sont souvent présentées comme des espèces dites « parapluie » 

dont la conservation bénéficie à l’ensemble de l’écosystème (Simberloff 1998). 

Toutefois, la gestion et la conservation et/ou restauration de ces populations reste un défi, étant donné 

la complexité de la dynamique de population notamment en termes d’errance/homing, des effets du 

changement climatique sur la répartition des espèces et du manque d’informations et de données 
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suffisantes à la mise en place d’initiatives efficaces et adaptées (Danto 2021). Si des initiatives de 

gouvernance à l’échelle locale ont permis une meilleure gestion des poissons migrateurs amphihalins 

dans certaines régions (ex : arasements de barrages pour fluidifier la remontée des espèces sur 

certaines rivières françaises dont la Sélune ou la Loire), force est de constater qu’aucun cadre 

contraignant (à l’exception de quelques espèces comme l’anguille, ou l’esturgeon européen qui font 

l’objet de plans de gestions ou d’action à l’échelle européenne), n’a réussi à imposer des normes de 

régulation à l’échelle globale. Ce constat met ainsi en évidence la complexité d’une gestion des 

migrateurs amphihalins à large échelle, dont les principales difficultés résident dans la circonscription 

des zones de migration des espèces, pour lesquelles un certain déficit de connaissance existe comme 

évoqué plus haut (ex : l’anguille européenne, pour laquelle la phase de reproduction et de croissance 

larvaire sont encore mal comprises) et la prise en considération de l’ensemble des acteurs humains (c.-

à-d. institutions publiques, environnementales, pêcheurs professionnelles et amateurs) et non humains 

(les migrateurs amphihalins eux-mêmes) impliqués (Danto 2021). 

 

3. LA MODELISATION : UN OUTIL PUISSANT POUR REDUIRE L’INCERTITUDE DES 

CONNAISSANCES ET ALIMENTER LES POLITIQUES DE CONSERVATION 

3.1. LES MODELES AU CŒUR D’ENJEUX SCIENTIFIQUES ET SOCIETAUX 

La mise en place de mesures de conservation efficaces nécessite une prise de décision 

concernant des organismes biologiques complexes face à une incertitude impliquant à la fois les 

connaissances écologiques et les résultats des modèles, et des actions de gestion initiées (Saunders et 

al. 2018).   

Les modèles, dans leur définition la plus large, reposent sur la description simplifiée du 

fonctionnement d’un système de manière numérique (Börner et al. 2012). Ils permettent, par le biais 

d’abstractions, de faciliter la réflexion sur un questionnement correctement formulé.  Par conséquent, 

il offre un bon moyen de gérer la complexité et de pallier aux incertitudes, en fournissant des 

informations sur la dynamique des espèces ciblées ou en prédisant l’évolution des stocks, la 

persistance des populations ou encore les risques liés aux plans de gestion (Addison et al. 2013). 

La construction d’un modèle repose sur l’intégration des connaissances existantes nécessaires à la 

représentation du système en lien avec les objectifs ayant conduit à son développement. Ces 

connaissances peuvent être issues de la littérature autour de la question posée, de jugements ou 

opinions d’experts structurés, ou de données collectées sur le terrain ou issues d’expérimentations 

(Guisan et Zimmermann 2000) (Figure 9). De même, l’exploration et l’utilisation de modèles peut 

permettre l’identification de lacunes dans les connaissances disponibles et permettre  ainsi d’orienter 

les futurs travaux d'observation/expérimentation (Figure 9). 
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FIGURE 9. Diagramme conceptuel de la conception d’un modèle au sein du processus de 

recherche et des enjeux scientifiques et sociétaux. Adaptée de Guisan and Zimmermann (2000). 

 

3.2. ARTICLE 1 --  EXEMPLE DU SIMULATEUR HOOS (HASTY OR OMNISCIENT SHADS) : 

INTERACTION MIGRATION - REPRODUCTION SUR LE SUCCES REPRODUCTEUR DE LA 

GRANDE ALOSE 

Dans cette section, j’ai choisi d’illustrer l’utilisation d’un modèle de simulation comme outil pour 

améliorer notre compréhension des relations existant entre trois processus clés du cycle de vie des 

migrateurs amphihalins : la migration de montaison, la reproduction et la survie des jeunes stades en 

fonction de la température. Dans cet exemple, le simulateur appelé ‘HoOS’ (Hasty or Omniscient 

Shads) a été spécialement conçu pour répondre à cette question avec comme espèce cible la grande 

alose Alosa alosa dans le système fluvio-estuarien Gironde-Garonne-Dordogne. Cette étude, qui fait 

suite à mon stage de Master 2 en 2018, a fait l’objet d’une première publication, finalisée au cours de 

ma première année de thèse, dans la revue Environmental Biology of Fishes (IF : 1,683). 
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ARTICLE 1 – SIMULATION DU TIMING DE MIGRATION ET DE REPRODUCTION SUR LE 

SUCCES REPRODUCTEUR CHEZ LA GRANDE ALOSE 
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RESUME DE L’ARTICLE EN FRANÇAIS 

Le simulateur HoOS (Hasty or Omniscient Shads) a été développé pour évaluer l'influence de 

la phénologie de migration et de reproduction sur la survie thermique des jeunes stades de grande 

alose Alosa alosa (Linnaeus, 1758).  

La survie des jeunes stades a été calculée sur la base d’une relation préexistante qui prédit la survie de 

la grande alose de l'éclosion jusqu'à 14 jours après l'éclosion selon la série chronologique de la 

température quotidienne de l'eau sur les zones de frayères. L’influence de la phénologie de la 

reproduction sur la survie des jeunes stades a été testée en considérant que les géniteurs peuvent 

synchroniser leur activité de frai (c.-à-d. « omniscient ») avec la température optimale pour la survie 

des premiers stades de vie, ou se reproduire immédiatement après leur arrivée sur les frayères (c.-à-d. 

« hasty », traduction : « poissons pressés »). Le taux de survie des jeunes stades a ensuite été calculé 

pour chaque phénologie de reproduction en utilisant des vitesses de migration différentes (le temps de 

transit est utilisé ici comme un proxy) et en tenant compte des contraintes physiologiques propres à 

l’espèce au moment de la reproduction.  

Les résultats ont indiqué que la survie des jeunes stades en réponse aux temps de transit des 

géniteurs en rivière suivait une courbe en cloche, confirmant l'hypothèse d'une période optimale pour 

la reproduction au cours de la saison. Le gain de survie calculé pour un poisson « omniscient » 

comparativement à un poisson « hasty » est plus important lorsque les adultes arrivent précocement 

sur les frayères, devient le plus faible pour les arrivées intermédiaires, et augmente pour les arrivées 

tardives. Les simulations issues du modèle HoOS ont démontré que les arrivées précoces et tardives de 

géniteurs sur les frayères dans des conditions thermiques moins favorables pouvaient être compensées 

par un comportement de ponte « omniscient ». Nos résultats démontrent ainsi que la capacité à 

synchroniser l'activité de frai avec des conditions thermiques optimales (c.-à-d. « omniscient ») est 

cruciale dans le cadre d’arrivées précoces sur les frayères pour maximiser la survie des jeunes stades. 
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Au-delà des perspectives de conservation que cette étude suggère, des pistes pour de futurs 

travaux sur le terrain ou en milieu contrôlé sont aussi proposés, illustrant cette boucle itérative 

d’amélioration des modèles par la collecte de nouvelles données (Figure 10). En effet, la construction 

du modèle et les résultats de simulation attestent du besoin de recueillir davantage de données sur le 

terrain pour améliorer notre compréhension de la migration de montaison de la grande alose dans le 

cours inférieur de la rivière et prévenir les causes possibles du décalage entre la migration des 

géniteurs et la reproduction. 

3.3. LES MODELES DE DISTRIBUTION D’ESPECES : PRINCIPE DE CONSTRUCTION ET 

CATEGORISATION 

 

Les modèles de distribution d’espèces (Species distribution Models, SDM) (Elith and 

Leathwick 2009) constituent des outils privilégiés pour évaluer l’impact des facteurs 

environnementaux sur la distribution d’une espèce à différentes échelles spatiales et temporelles 

puisqu’ils associent les observations géo-référencées d’une variable biotique, telle que l’occurrence ou 

l’abondance d’une espèce, à des prédicteurs environnementaux (Guisan et Zimmermann 2000). Les 

modèles de distribution reposent principalement sur la théorie de la niche écologique. La définition de 

la « niche écologique » a évolué depuis sa première description par Hutchinson en 1957, mais il est 

aujourd’hui admis qu’elle résulte de l’interaction de trois facteurs : (i) les facteurs environnementaux 

favorables à l’installation, la survie et la reproduction de l’espèce ; (ii) les facteurs biotiques incluant 

les phénomènes d’interaction (ex :  compétition, prédation) ; et (iii) l’environnement accessible via les 

processus de dispersion (Hutchinson 1957 ; Soberón et Peterson 2005). 

Comme pour toutes approches de modélisation, on « oppose » classiquement, dans le cas des 

modèles de distribution d’espèces, les approches basées sur les données d’observations (dites, « data-

driven »), de celles basées sur les processus (dites « process-driven »). 

3.3.1. MODELES DATA-DRIVEN 

Les approches corrélatives ou empiriques (C-SDM) permettent d’établir des relations 

statistiques entre l’espace géographique occupé par une espèce et les conditions environnementales en 

utilisant des données relatives à la distribution de l’espèce (ex : abondances, occurrences) associées à 

des mesures environnementales représentatives du milieu telles que le climat (ex : température, 

pluviométrie), ou la topographie (ex : altitude). Ces modèles ont pour objectif principal de résumer les 

données empiriques, plutôt qu’à décrire une relation réaliste de causalité entre les paramètres observés 

et la réponse prédite. De ce fait, l’ensemble des mécanismes écologiques et évolutifs (ex : dynamique 

de colonisation de l’espèce, interactions biotiques, existence de perturbations environnementales) à 

l’origine de la distribution actuelle observée ne sont pas ou peu explicitement pris en compte. Les 
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modèles corrélatifs de distribution d’espèce ont largement été utilisés pour prédire la distribution 

future de nombreux taxons, incluant les plantes, les reptiles et les amphibiens (Araújo et al. 2006), les 

mammifères (Thuiller et al. 2006), les poissons d’eau douce (ex :  Buisson et al. 2008), les poissons 

migrateurs amphihalins (ex :  Lassalle et al. (2008a) ; Lassalle and Rochard (2009)), dans un contexte 

de changement climatique passé et en cours. 

3.3.2. MODELES PROCESS DRIVEN 

Dans un contexte marqué par des changements rapides et sans précédents des conditions 

environnementales, la prise en compte des processus susceptibles de contraindre l’aire de distribution 

des espèces semble pertinente. Ainsi, l’utilisation de modèles mécanistes de distribution d’espèce (M-

SDM), intégrant les relations entre les traits physiologiques et démographiques, et les conditions 

environnementales permet de fournir une compréhension approfondie des contraintes limitant la 

distribution ou l’abondance d’une espèce (Kearney et Porter 2009). 

Une des principales contraintes pour les espèces réside dans leurs limites physiologiques. Pour 

les organismes ectothermes, comme les poissons, la température est un facteur clé, influençant les 

principaux processus du cycle de vie et les traits d’histoire de vie (Angilletta et al. 2002). La 

température influence notamment la reproduction (Paumier et al. 2019b), la croissance (Pauly 1979) et 

la distribution des espèces (Golovanov 2013) puisqu’elle renvoie directement à la dépense énergétique 

nécessaire à l’accomplissement des processus clés du métabolisme (Liebig and Playfair 1840). 

Les approches mécanistes se basent sur les limites de tolérance physiologiques des espèces et 

permettent la prise en compte explicite des fonctions écologiques et des mécanismes sous-jacents à la 

dynamique étudiée. Ces modèles sont considérés comme plus généralistes car ils intègrent des 

relations biologiquement fonctionnelles (Guisan and Zimmermann 2000). Entre autre, ils permettent la 

prise en compte de mécanismes de dispersion (ex : modèle MetaIBASAM – Metapopulation 

Individual-Based Atlantic Salmon Model (Buoro et Prévost 2018) ; ou GR3D  –  Global 

Repositionning Dynamics for Diadromous Fish Distribution (Rougier et al. 2014)) ou d’exclusion.  En 

revanche, la construction de modèle mécaniste requiert un bon niveau de connaissances des processus 

en lien avec la survie et la dynamique des populations, et de l’effet de l’environnement (température, 

débit…) sur ces mêmes processus (Helmuth et al. 2005 ; Kearney and Porter 2009; Buckley et al. 

2010). 

Compte tenu de la quantité de données et des connaissances nécessaires à la construction d'un 

modèle mécaniste mono-espèce, ces approches mécanistes conduisent souvent à l'identification de 

lacunes critiques dans les connaissances et d'opportunités pour de futurs travaux en laboratoire et/ou 

sur le terrain. Une fois conceptualisés et entièrement paramétrés, les M-SDM fournissent alors un 

cadre pour tester diverses hypothèses écologiques afin de réduire la gamme des processus écologiques 
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à étudier ou des hypothèses à tester dans les futurs travaux d'observation/expérimentation (Singer et al. 

2016). 

3.3.3. DES APPROCHES COMPLEMENTAIRES 

Si ces deux approches (C-SDM et M-SDM) divergent dans leur mécanique de construction et 

dans la finesse de la représentation des processus écologiques, leur utilisation combinée, permet 

d’améliorer l’utilisation des SDM pour guider les politiques de conservation dans le contexte du 

changement climatique (Rougier et al. 2015). En utilisant des modèles de distribution d’espèces 

corrélatifs et mécanistes pour prédire la distribution de la grande alose à l’horizon 2100, Rougier et al. 

(2015) ont démontré la complémentarité de ces deux approches pour la conservation des espèces en 

général : la comparaison entre les deux approches des tendances dans la favorabilité globale des 

habitats contribue à l'amélioration des connaissances sur la vulnérabilité des espèces au changement 

climatique et sur leur état de conservation dans ce nouveau contexte, tandis que la comparaison des 

limites de distribution simulées par les deux modèles informe sur les mécanismes aux marges de 

distribution tout en apportant des éléments sur la fiabilité des mesures de conservation envisagées dans 

ces zones. Les auteurs démontrent alors que les deux approches devraient être utilisées de manière 

complémentaire, plutôt qu’opposée. 
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4. LE CAS DU MODEL GR3D (GLOBAL REPOSITIONNING DYNAMICS OF DIADROMOUS FISH 

DISTRIBUTION) V1.0 EU 

4.1. DESCRIPTION GENERALE DU MODELE 

Le modèle GR3D (Global Repositionning Dynamics for Diadromous Fish Distribution) 

(Rougier 2014; Rougier et al. 2014, 2015) a été développé pour explorer la dynamique de 

repositionnement de populations de poissons migrateurs amphihalins dans un contexte de changement 

climatique (Rougier et al. 2014). GR3D a  été appliqué au cas de la grande alose sur la façade 

atlantique européenne (Rougier et al. 2015). 

Le modèle GR3D est un modèle mécaniste, stochastique et individu-centré puisque chaque individu 

d’une population est représenté explicitement et suivi de sa naissance à sa mort.  

Il a été développé en Java en utilisant le cadriciel « SimAqualife » spécialement conçu pour modéliser 

la dynamique spatiale des organismes aquatiques (Dumoulin 2007). La majeure partie de ce travail de 

thèse s’appuyant sur la première version du modèle GR3D (Rougier et al. 2014, 2015) je me limiterai, 

dans cette partie, à détailler la mécanique de construction du modèle ainsi que les différents processus 

biologiques pris en compte, sans chercher à justifier les choix de construction  ayant conduit à GR3D.  

Même si la conception de GR3D a été voulue comme générique, le modèle n’a été appliqué qu’au cas 

d’une espèce anadrome, la grande alose. La suite de la présentation du modèle repose donc sur ce 

parti-pris. 

 

4.2. ENVIRONNEMENT PHYSIQUE ET DYNAMIQUE DE POPULATION 

Le modèle est composé de différentes entités relatives à l’individu (c.-à-d. les poissons) et à 

l’environnement. L’environnement physique est divisé en deux compartiments distincts dans lesquels 

se déroulent respectivement les phases du cycle de vie: un compartiment fluvial et un compartiment 

marin. L’environnement fluvial est constitué d’un réseau de bassins versants (appelés plus loin « River 

basins ») tandis que l’environnement marin se compose d’un réseau de bassins marins (appelés « Sea 

basins » dans la suite du manuscrit) associés aux bassins versants. Chaque bassin versant est 

caractérisé par une toponymie, une surface (km
2
), une position référencée géographiquement 

(longitude et latitude), et une chronique de température saisonnière (construite à partir d’observations 

ou de prédictions climatiques).  

Les individus sont décrits par un ensemble de variables biologiques et de traits d’histoire de vie (ex : 

sexe, âge, état de maturation, taille, nombre de reproductions déjà effectuées). 

Le modèle couvre l’ensemble du cycle de vie d’une espèce migratrice amphihaline. GR3D intègre les 

exigences thermiques de l’espèce considérée, en incluant un effet de la température au sein des 

différents processus clés du cycle de vie. La dynamique de population de l’espèce est schématisée au 
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travers de six processus clés du cycle de vie : (1) la reproduction, (2) la croissance, (3) la survie, (4) la 

migration de dévalaison, (5) la maturation et (6) la migration de montaison. La migration des géniteurs 

fait intervenir un processus de dispersion distinguant les individus réalisant un « homing », c’est-à-dire 

retournant dans leur bassin versant de naissance pour se reproduire, des « strayers », c’est-à-dire les 

individus venant se reproduire dans un bassin versant différent de celui de naissance (Rougier 

2014)(Figure 10). 

Bien que la variabilité des traits d'histoire de vie puisse avoir une dimension génétique, le modèle 

considère la variabilité intra-spécifique uniquement comme une réponse plastique aux conditions 

environnementales changeantes (Rougier et al. 2014). La température, considérée comme le principal 

facteur à l’origine de cette variabilité, est intégrée dans trois processus du cycle de vie, c.-à-d. la 

croissance en mer, la survie des géniteurs avant et après le frai, et la survie des premiers stades de vie 

en rivière (Rougier et al. 2014)(Figure 10).  

Le modèle repose sur un pas de temps trimestriel (ou autrement dit saisonnier).  

4.2.1. REPRODUCTION  

La reproduction a lieu annuellement et simultanément dans l’ensemble des bassins versants. 

Le nombre de recrues produites par le stock reproducteur dans un bassin versant j a été modélisé 

comme un processus dépendant de la densité en utilisant une relation stock-recrutement de Beverton et 

Holt (1957)(appelée par la suite relation BH-SR). La courbe BH-SR permet de relier la production 

d’œufs et le stock de géniteurs au travers de la fécondité de l’espèce et de paramètres de mortalité 

dépendant ou non de la densité. L’équation a été spécifiquement adaptée de sorte que la mortalité des 

recrues dépende de la température de l'eau en suivant une courbe en forme de dôme de Rosso et 

collaborateurs (Rosso et al. 1995). 

La proportion de géniteurs participant effectivement à la reproduction est densité-dépendante, 

ce qui permet de simuler un effet dépensatoire ou effet Allee. En présence d’un faible nombre de 

géniteurs, la probabilité de rencontre des partenaires est plus faible, conduisant à un déclin de la 

biomasse féconde (Courchamp et al. 2008 ; Kramer et al. 2009). La considération d’un effet Allee 

permet de rendre compte de la difficulté pour une population de s’installer dans un nouvel 

environnement vierge. Dans le modèle, l’effet Allee est relié à la taille du bassin versant : ainsi, plus le 

bassin est grand, plus le nombre de géniteurs doit être grand pour maximiser le succès reproducteur 

(Figure 10). Toutefois, l’existence d’effet dépensatoire dans les populations naturelles est difficile à 

démontrer (Rougier et al. 2012) et constitue donc une hypothèse biologique explicite du modèle qui 

peut être discutée. 
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4.2.2. CROISSANCE, MATURATION ET DISPERSION EN RIVIERE 

En mer, la croissance des individus est représentée par une fonction de Von Bertalanffy (ci-

après VBGF  (Von Bertalanffy 1938)) définie par ses trois paramètres : la longueur asymptotique des 

poissons dans une population 𝐿∞, le coefficient de croissance K, et la longueur initiale au moment du 

recrutement 𝐿0. Considérant que les taux de croissance sont susceptibles de varier en fonction de la 

température de l'eau (Brown et al. 2004), la fonction de VBGF classiquement utilisée a été adaptée 

pour tenir compte des variations saisonnières de la croissance (Bal et al. 2011). Ainsi, les individus 

grandissent selon un incrément saisonnier décrit par une distribution log normale. La relation entre la 

croissance et la température de l'eau (T°C) a été donnée par une fonction de Rosso, similaire à celle 

utilisée pour la reproduction (Rougier et al. 2014). 

Dès lors qu’ils atteignent leur taille à maturité, les individus matures entament leur migration 

de reproduction, se dispersent avant d’entrer dans un bassin fluvial et de se reproduire (Figure 10).  

La probabilité de migrer dans le bassin de naissance est identique pour tous les poissons (en 

particulier quel que soit le bassin de naissance). Après tirage aléatoire suivant cette probabilité, un 

individu devient un « homer » (c.-à-d. retourne dans sa rivière natale pour frayer) ou devient un 

« errant » (c.-à-d. colonise un nouveau bassin fluvial différent de son origine natale pour se 

reproduire). Pour un individu errant, la sélection du bassin de destination dépend de la distance au 

bassin de naissance, négligeant une possible attractivité des bassins en fonction du débit ou de la 

présence de partenaires de la même espèce (ex : Vrieze et Sorensen 2001). Le poids de chaque bassin 

de destination est calculé suivant une fonction logistique de la distance ; la probabilité pour un 

individu d'entrer dans un bassin correspond au poids relatif de ce bassin. Les géniteurs sélectionnent 

un bassin versant en fonction d’un tirage multinomial des probabilités des bassins de destination, et 

survivent dans ce bassin si les conditions sont favorables. 

4.2.3. SURVIE  

A chaque pas de temps, la probabilité de survie d’un individu est calculée en fonction de sa 

position le long du continuum terre-mer. En rivière, la survie des géniteurs intervient avant et après 

leur reproduction. La survie des géniteurs après la reproduction correspond à une probabilité de survie 

égale à 0.1 pour l’ensemble des bassins versants. La survie des recrues dépend de la température de 

l'eau en rivière et est incluse dans la relation stock-recrutement par une courbe en forme de dôme de 

Rosso (Rosso et al. 1995). La survie en mer a lieu à chaque pas de temps.  



Introduction générale  41 

 

FIGURE 10. Structure du modèle GR3D.  Après la reproduction en rivière, les juvéniles entament 

leur migration vers la mer pour effectuer leur croissance, tandis qu’une partie des géniteurs ayant 

survécu à la reproduction retournent en mer (« itéropares »). Une fois matures, les adultes se 

dispersent entre les rivières pour frayer : la plupart des individus retournent dans leur bassin versant de 

naissance (« homers »), et une minorité migrent vers un nouveau bassin pour s’y reproduire 

(« strayers »). Le nombre de recrues produites est déterminé par une courbe de Beverton et Holt (BH-

SR) et dépend de la température et de la surface du bassin versant. Adaptée de Rougier et al. (2014). 

 

4.3. APPORTS DU MODELE GR3D V1.0 POUR LA GRANDE ALOSE EN EUROPE 

Les premières applications du modèle GR3D à la grande alose en Europe (Rougier 2014 ; 

Rougier et al. 2014, 2015) ont fourni des éléments concernant la persistance des populations de grande 

alose en Europe de l’Ouest. Ces nouveaux éléments sont susceptibles d’orienter les plans de 

conservation et/ou de gestion de la grande alose, et de favoriser l’intégration de nouvelles 

connaissances relatives à sa dynamique de population et à son écologie. 

En effet, les simulations réalisées avec GR3D sur la période autour de 1900 ont montré une relative 

cohérence entre les distributions historiques observées et la distribution historique simulée (Rougier 

2014), soulignant toutefois la nécessité de poursuivre les travaux sur la variabilité intra-spécifique de 

la sensibilité aux températures les plus froides (Rougier et al. 2015). En effet, les simulations  ne 

permettent pas la colonisation des bassins versants Nord, au-delà de la France comme le Rhin, la 

Weser et l’Elbe, pourtant historiquement peuplés (Lassalle 2008). Cela pourrait s’expliquer par des 

courbes de tolérance à la température incluses dans le modèle qui seraient à revoir sur la base de 

nouvelles connaissances acquises pour des populations plus septentrionales. 
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Par ailleurs, en incluant un scénario intermédiaire à pessimiste d’augmentation de la température 

(scénario SRES A2 ; Special Report on Emissions Scenarios maintenant devenu les scénarios RCPs 

pour Representative Concentration Pathways), Rougier et al. (2015) prédisent un repositionnement de 

l’aire de distribution de l’espèce avec une extension vers le Nord à l’horizon 2100, (Rougier 2014) 

suggérant que le réchauffement climatique en cours, du moins dans sa composante thermique, ne 

représente pas la menace principale pour cette espèce. Ces résultats suggèrent que la grande alose 

possède une gamme de tolérance thermique ainsi que des capacités de dispersion suffisantes pour 

s’adapter au changement climatique. Une partie de ce constat est d’ailleurs corroboré par les 

simulations obtenues à l’aide d’un modèle empirique de distribution d’espèces démontrant une 

favorabilité des bassins versants nord-européens pour la grande alose en 2100 sous le même scénario 

(Lassalle et Rochard 2009). Toutefois, en l’absence de considération de l’impact de l’anthropisation au 

sein du modèle GR3D, ces résultats décrivent un « potentiel » de repositionnement.   

 

Aussi, la construction même du modèle a permis de mesurer le manque de connaissances sur 

la dynamique de l’espèce en mer, reflétant l’importance de poursuivre les travaux relatifs à la phase de 

vie marine chez les migrateurs amphihalins (ex : préférenda, mode de vie, variations saisonnières) 

encore très peu connue. De nouvelles connaissances sur la phase de vie marine de la grande alose, sont 

désormais disponibles (section 5.1.1), et pourront être utilisées pour tenter d’améliorer la 

représentativité de l’environnement marin au sein du modèle dans ce présent travail de thèse (voir 

section 5.2.). 

 

5. CONTEXTE ET OBJECTIFS DE L’ETUDE 

5.1. LE CAS DES ALOSES DE LA FAÇADE ATLANTIQUE 

Parmi les espèces migratrices amphihalines, les aloses (Alosa spp) sont des espèces anadromes 

(McDowall 1988 ; Acolas et Lambert 2016), appartenant à l’ordre des clupéiformes et à la famille des 

Clupéidés. Parmi les 23 espèces du genre Alosa mondialement recensées (Integrated Taxonomic 

Information System  2004), la grande alose (A. alosa) est l’une des deux espèces du genre présente sur 

la façade atlantique européenne, avec l’alose feinte (A. fallax). La côte Est américaine comprend trois 

espèces : l’alose savoureuse (A. sapidissima), l’alose d’été (A. aestivalis) et le gaspareau (A. 

pseudoharengus) ; ces deux dernières espèces étant rassemblées sous le nom de « harengs de rivière » 

(traduits de l’anglais « river herrings »). Dans le cadre de mon travail de recherche, je ne 

m’intéresserai qu’à deux d’entre elles, la grande alose et l’alose savoureuse. Ce choix est motivé par 

leur proximité génétique démontrée (Bentzen et al. 1993), et par les ressemblances explicites dans 

l’expression de leur traits d’histoire de vie. Sur la côte Est de Etats-Unis, Leggett and Carscadden 

(1978) ont montré l’existence d’une relation entre certains traits d’histoire de vie, tels que la fécondité 
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et le taux d’itéroparité (pourcentage d’individus se reproduisant plusieurs fois) et la latitude chez 

l’alose savoureuse. Ces résultats ont été confirmés dans une étude plus récente, démontrant ainsi une 

corrélation positive entre la croissance des individus, le taux d’itéroparité et la latitude (Limburg et al. 

2003). Chez la grande alose, des résultats similaires ont également été observés à l’échelle de l’aire de 

répartition, avec l’existence d’une corrélation négative significative entre la latitude, l’âge et la taille à 

maturité (Lassalle et al. 2008b). Ainsi, l’étude comparative de ces deux espèces génétiquement 

proches ayant évolué dans des environnements distincts et partageant des histoires de vie différentes 

permettrait d’apporter des bases solides de réflexion quant à la réponse de ces deux espèces aux 

changements environnementaux et aux mécanismes mis en jeu globalement. 

 

5.1.1. SYNTHESE DES CONNAISSANCES 

  

Les aloses ont bénéficié de nombreuses études au cours des dernières années, que ce soit sur 

les façades atlantiques américaine ou européenne (ex :  Baglinière et al. 2003 ; Limburg et al. 2003). 

L’expertise ainsi gagnée sur l’écologie de ces deux espèces et sur l’effet de l’environnement sur les 

différentes phases du cycle de vie en fait de bonnes candidates pour l’utilisation de modèles 

mécanistes individus-centrés, qui requièrent un bon niveau de connaissances de la dynamique de 

population de l’espèce en question et de son interaction avec l’environnement (Buckley et al. 2010). 

La grande alose est strictement anadrome, bien que certaines populations puissent être 

confinées dans les lacs (Furnestin 1952). La remontée des adultes en eau douce s’effectue entre 

décembre et août, selon un gradient latitudinal Sud-Nord (Baglinière et al. 2003a). En France, la 

migration de reproduction est généralement observée de mars à juillet. La plupart des individus sont 

semelpares mourant après la reproduction. Seule une faible proportion d’individus, estimée à 10%, 

serait capable de se reproduire plusieurs fois (Maitland et Hatton-Ellis 2003). La migration de 

reproduction semble s’amorcer lorsque la température excède 10 à 12°C (Roule 1925). Elle est 

marquée par un changement de régime alimentaire : les individus adultes cessent de s’alimenter à leur 

entrée en rivière afin de limiter la dépense énergétique liée à la recherche de nourriture et maintenir 

des réserves énergétiques suffisantes pour la migration et la reproduction (Baglinière et Élie 2000). Le 

timing de reproduction dépend également de la latitude : en aire sud de répartition, dans les cours 

d’eau marocains, la reproduction a lieu précocement (début avril) comparativement aux rivières 

britanniques, où la reproduction est plus tardive (fin mai) (Baglinière et Élie 2000). La reproduction 

est nocturne et se traduit par un comportement particulier au cours duquel les géniteurs effectuent des 

mouvements circulaires à la surface de l’eau, produisant un courant entrainant les œufs fécondés vers 

le fond (Boisneau et al. 1990). Le développement embryonnaire se fait sur le substrat. Les œufs 

éclosent au bout de 4 à 8 jours (Baglinière et Élie 2000). Les alosons entament ensuite leur migration 

de dévalaison vers le milieu marin. Les mâles passeraient entre 3 et 6 ans en mer, contre 3 à 8 ans pour 
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les femelles. La première maturité est atteinte entre 4 et 6 ans ; la plupart des individus ayant déjà 

maturé au cours de leur cinquième année (Lambert et al. 2001). Comparativement à la phase de vie 

fluviale, la phase de vie marine de l’alose est très peu connue. Bien que peu nombreuses, les études en 

domaine marin ont toutefois permis de mettre en évidence des zones préférentielles de présence en 

mer. Dans le Golfe de Gascogne, les aloses se répartiraient de manière « agrégative » au niveau des 

panaches estuariens des principaux bassins versants d’accueil et de certaines baies saumâtres (Taverny 

et Elie 2001). Ces patrons de distribution seraient structurés par des variables abiotiques variant 

saisonnièrement telles que la salinité, la température, la bathymétrie ou encore la nature du sédiment 

(Trancart et al. 2014 ; Dambrine 2017). De même, s’il était jusqu’à présent admis que les aloses 

restaient à proximité de l’embouchure du fleuve correspondant à leur bassin de naissance, les récentes 

études réalisées sur la microchimie des otolithes (ou os de l’oreille interne des poissons) attestent d’un 

comportement plus « dispersif » en mer, suggérant l’existence de deux écotypes : « grégaire résident » 

et « grégaire dispersif » (Nachón et al. 2019). 

Comparativement à son homologue européenne, la phase fluviale du cycle de vie de l’alose 

savoureuse est  mieux documentée (ex :  Limburg et al. 2003). La dynamique de population est 

semblable à celle de la grande alose, malgré une plus forte variabilité des traits d’histoire de vie 

observée sur l’ensemble de l’aire de distribution. Ces variations incluent notamment des différences 

dans la période de frai, le taux de croissance et l’itéroparité (Limburg et al. 2003) (Figure 11). En 

limite sud de l’aire de répartition (Floride), la migration des géniteurs a lieu au mois de décembre, et 

progresse jusqu'à la fin de l'été à mesure que la température de l'eau augmente. Les populations se 

reproduisant dans la partie sud de leur aire de répartition sont sémelpares tandis que celles qui fraient 

au nord sont itéropares (c.-à-d. qu'elles sont capables de se reproduire plus d'une fois au cours de leur 

vie) (Leggett et Carscadden 1978) (Figure 11). 
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FIGURE 11. Exemple de la variabilité latitudinale des traits d'histoire de vie de l'alose 

américaine. (A) Périodicité de frai, (B) Pourcentage d'individus itéropares, (C) Taux de 

croissance apparents (la mortalité et l’émigration ne sont pas inclus) des juvéniles d’alose 

américaine. Tirée de Limburg et al. (2003). 

 

Après un court séjour en eau douce, la plupart des juvéniles se déplacent vers les eaux marines pour 

former des bancs le long de la côte (Neves et Depres 1979 ; Greene et al. 2009) tandis que d’autres 

restent dans les parties inférieures de l’estuaire de leur rivière d’origine pour y passer leur premier été 

(Hoffman et al. 2008). La dévalaison des juvéniles vers la mer se déroule généralement en automne, 

malgré une forte variabilité inter- et intra-populationnelle (Greene et al. 2009 ; Walther et Thorrold 

2010).  

La phase de vie marine de l’espèce est encore mal comprise et connue, mais, contrairement à la grande 

alose, la distribution spatiale des individus a fait l’objet de suivis télémétriques à long terme (Dadswell 

et al. 1987). Ces études ont notamment permis d’identifier des zones de regroupement au sein 

desquelles les individus viendraient séjourner lorsque les températures (ou les conditions trophiques) 

sont les plus favorables à la croissance. Ainsi, la plupart des individus passeraient l'hiver au large de la 

côte de la Floride, dans la baie médio-atlantique (Mid-Atlantic Bight en anglais) et jusqu'au plateau 

néo-écossais, et se déplaceraient ensuite vers le nord jusqu'aux zones d'estivage au large de la baie de 

Fundy, de l'estuaire du Saint-Laurent ou jusqu'aux côtes de Terre-Neuve et du Labrador (Dadswell et 
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al. 1987). Bien que ces études suggèrent que les individus de la plupart des populations de l’aire de 

distribution viennent se regrouper dans ces zones, les routes migratoires empruntées et les 

compositions génétiques des stocks fréquentant ces zones d’hivernage et d’estivage sont encore mal 

connues.  

 

5.1.2. CONTRACTION DE L’AIRE DE REPARTITION ET EFFONDREMENT DES POPULATIONS 

 

Historiquement, l’aire de répartition de la grande alose s’étendait du Maroc (Sabatié 1993) aux côtes 

norvégiennes, incluant des cours d’eau des îles britanniques, d’Allemagne, de Hollande, de France, 

d’Espagne et du Portugal (Baglinière et Élie 2000 ; Baglinière et al. 2003). L’aire de répartition se 

limite aujourd’hui à certains cours d’eau français (la Loire, le système Gironde – Garonne – 

Dordogne, l’Adour et quelques fleuves normands et bretons comme la Vire principalement) et 

portugais (le Minho, le Mondego et le Lima) (Baglinière et Élie 2000 ; Baglinière et al. 2003).  

Le même constat est réalisé sur la côte Est des États-Unis, avec l’observation d’une baisse drastique de 

la reproduction dans certaines rivières (130 rivières historiquement contre 70 seulement actuellement) 

(ASMFC, 2020). Cette tendance à la baisse est directement observée dans le suivi à long terme de 

captures par pêche, avec un déclin exponentiel des captures d’alose savoureuse débarquées sur le 

siècle précédent (Figure 12). A noter que l’alose savoureuse fut introduite avec succès sur la côte 

pacifique à la fin XIX
ème

 siècle et qu’elle y connaît depuis une dynamique d’espèce « invasive » 

(Hasselman et al. 2012). 

 

  

 

 

 

 

 

 

 

FIGURE 12. Historiques des captures d’alose savoureuse sur l’ensemble des états américains de 

l’Océan Atlantique de 1880 à 1999. Les données de 1880 à 1945 proviennent de Walburg et Nichols 

(1967), et celles à partir de 1950 du National Fisheries Service (2002). Tirée de Limburg et al. (2003). 
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5.2. PROBLEMATIQUE ET OBJECTIFS DE L’ETUDE 

Comme évoqué précédemment, la majorité des stocks de poissons migrateurs amphihalins de 

l’Atlantique Nord sont en déclin du fait d’un cumul de pressions s’exerçant sur l’ensemble de leur 

cycle de vie, menaçant les services qui leur sont associés (Limburg et Waldman 2009). Parmi ces 

espèces, les aloses ont subi une chute drastique et continue de leurs effectifs malgré des mesures de 

gestion prises de part et d’autre de l’Atlantique. En Europe, les différents travaux de modélisation 

réalisés à grande échelle ont permis de fournir des éléments tangibles concernant la réponse de la 

grande alose face au changement climatique, à travers notamment, la construction et les simulations 

issues du modèle mécaniste GR3D. Toutefois, l’utilisation de ce modèle dans une approche croisée 

entre la grande alose et l’alose savoureuse pourrait permettre une meilleure compréhension des 

processus qui sous-tendent la distribution de ces espèces dans un environnement global changeant et 

ainsi être profitable à la conservation de ces deux espèces.  

Dans le cadre de cette thèse, la question de la gestion et de la conservation des alosinés se place 

au sein du paradigme des services écosystémiques, et plus particulièrement, du service de 

régulation soutenu par ces espèces (c.-à-d. flux de nutriments). Bien que reconnus comme 

pouvant avoir un rôle majeur dans le fonctionnement des systèmes, les flux de nutriments opérés 

par les alosinés à large échelle sont rarement quantifiés.  

→ Un des premiers objectifs de cette thèse consistait donc à estimer les flux d’azote et de 

phosphore transportés par la grande alose au cours de sa migration saisonnière en mettant en 

évidence les connections entre les différents bassins versants induites par la capacité de 

dispersion de cette espèce. D’un point de vue méthodologique, cette première étape a nécessité 

des adaptations dans la structure du modèle avec notamment, le développement d’une « routine » 

estimant les charges d’éléments nutritifs sur la base de la dynamique de population simulée au 

sein du modèle (Chapitre I et Figure 13). Cette étude a fait l’objet d’un premier papier de thèse, 

publié dans le Canadian Journal of Fisheries and Aquatic Science (IF : 3.051). 

 

Dans un deuxième temps, le travail de recherche s’est orientée sur la phase de vie marine 

identifiée comme une seconde lacune de connaissance pouvant bénéficier de ce travail de 

modélisation et, plus particulièrement, de l’approche comparative.  

→ Ainsi, l’objectif de ce deuxième travail consistait à améliorer les connaissances existantes sur 

la distribution marine des deux espèces. Pour la grande alose, le choix d’étudier la distribution 

spatiale en mer à travers l’utilisation d’analyses géo-spatialisées des données de captures 

commerciales est apparue pertinente compte tenu du peu d’études réalisées. D’un point de vue 

méthodologique, ce travail trouvait sa finalité dans l’amélioration de la représentation de 

l’environnement marin au sein du modèle GR3D et dans la fourniture d’estimations plus réalistes 
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et robustes des abondances dans chaque bassin versant en tenant compte de la phase de vie 

marine. Ce travail a fait l’objet d’un stage de M2 (6 mois) et s’appuie notamment sur les 

conclusions issues des études réalisées sur l’alose américaine, à savoir l’identification des zones 

d’estivage et d’hivernage favorables à la croissance, au sein desquelles les individus se 

regroupent pour former des bancs (Chapitre II et Figure 13). 

 

Enfin, pour comparer la réponse des deux espèces à la température, une approche comparative de 

l’écologie de la grande alose et de l’alose savoureuse a été réalisée.  

→ Ce troisième axe avait pour objectif principal d’élucider le rôle joué par la température dans la 

distribution spatiale des deux espèces, et plus largement, d’identifier des patrons de réponses des 

alosinés dans des environnements contrastés. 

Dans un premier temps, cette étape a nécessité l’application du modèle GR3D à l’alose 

savoureuse (simplifié par la suite par GR3D US) (Chapitre II et Figure 13). Pour développer un 

modèle en accord avec l’écologie de l’espèce en question et les attentes des chercheurs 

américains, la conception du modèle a été effectué en se basant sur une élicitation d’experts. Sur 

la base de cette application « américaine », une analyse de sensibilité a été mise en œuvre pour 

identifier les processus influençant la structure et la distribution spatiale des populations de 

l’alose savoureuse. Ces résultats font l’objet d’une publication co-écrite avec l’ensemble des 

chercheurs ayant participé à ce projet. La publication sera soumise dans la revue  Ecological 

Applications (IF : 4.657) d’ici le mois d’avril. Une fois le modèle « américain » paramétré, la 

comparaison des réponses des deux espèces d’aloses a été effectuée au travers d’un jeu de 

simulations croisées simulant la présence de l’alose savoureuse en Europe et de la grande alose 

sur la côte Est des Etats-Unis (Chapitre III et Figure 13). 

 

Par ailleurs, le travail relatif au développement du modèle GR3D US, a fait l’objet d’une 

candidature à une bourse Fulbright (https://fulbright-france.org/) en vue d’une mobilité de 4 mois 

au laboratoire SUNY-ESF (New York, NY). Le projet scientifique, présenté en février 2019 à la 

commission Fulbright à Paris, figure en annexe de ce manuscrit (Annexe A). 

 

 

 

 

 

 

https://fulbright-france.org/
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FIGURE 13. Schéma conceptuel de la thèse et des principaux axes abordés. Le manuscrit est 

structuré en trois chapitres, correspondant respectivement à (1) la quantification du service de 

régulation associé à la grande alose à l’échelle de son aire de distribution au travers de 

l’enrichissement du modèle GR3D EU, (2) l’application de ce nouveau modèle à l’alose savoureuse 

afin d’améliorer les connaissances de la phase de vie marine chez les deux espèces d’intérêt, et (3) la 

comparaison de l’écologie des deux espèces au regard de la température via des simulations croisées. 

Ces trois axes principaux permettent de répondre à des questions scientifiques majeures : en rouge : la 

réponse de ces deux espèces à la température ; en vert, le rôle de l’alose en tant que fournisseur de 

services écosystémiques ; en bleu : la répartition spatiale de ces espèces en mer ; et en violet, l’apport 

de nouvelles connaissances sur leur dynamique. Les différentes méthodes utilisées pour répondre à ces 

questions sont indiquées quant à elles en bleu. La valorisation de ce travail à travers la production de 3 

articles scientifiques est indiquée en orange.  
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Chapitre I 
 

 

Service de régulation associé à la grande alose à 

l’échelle de son aire de répartition : enrichissement 

du modèle GR3D v1.0 EU
2
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

                                                           
2
 Article publié :  

Poulet, C., Barber-O’Malley, B.L., Lassalle, G., and Lambert, P. 2021a. Quantification of land–sea 

nutrient fluxes supplied by allis shad across the species’ range. Can. J. Fish. Aquat. Sci.: 1–15. 

NRC Research Press. doi:10.1139/cjfas-2021-0012. 
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AVANT-PROPOS  

 

Durant leur phase de croissance en mer, les aloses incorporent des nutriments d’origine 

marine, tels que l’azote (N) et le phosphore (P) (Haskell 2018). Ces nutriments sont transportés dans 

les rivières au cours de la migration de reproduction et sont libérés dans le milieu à travers différents 

processus tels que l’excrétion, l’expulsion de gamètes et la décomposition des carcasses (ex : West et 

al. 2010 ; Barber et al. 2018) En tant qu’espèce sémelpare (c.-à-d. mort des géniteurs juste après la 

reproduction), les grandes aloses constituent des vecteurs de ces flux vers l’amont et peuvent 

contribuer à l’enrichissement des milieux dulçaquicoles. Au travers du processus de dispersion entre 

bassins versants, les aloses distribuent ces nutriments à l’échelle de leur aire de répartition, dans des 

bassins versants potentiellement éloignés de leur rivière natale. La pérennité de ces apports dépend 

donc de la capacité des individus à accomplir leur cycle biologique dans un environnement global 

changeant et, plus particulièrement, de la favorabilité des habitats rencontrés par les individus tout au 

long de leur cycle biologique (Semmens et al. 2011). 

 

Bien que ce rôle écologique soit évoqué pour la plupart des espèces migratrices amphihalines 

(Holmlund et Hammer 1999), la quantification de ces flux concerne principalement les espèces 

anadromes d’Amérique du Nord, telles que les saumons pacifiques (Oncorhynchus spp) (Schindler et 

al. 2003 ; Gende et al. 2004 ; Hood et al. 2019). Elle se limite toutefois à des analyses à l’échelle d’un 

seul bassin versant. L’interdépendance entre bassins versants en termes de provision de nutriments, 

induite par le processus d’errance, n’est donc pas prise en considération, malgré les enjeux de 

conservation qu’elle implique (López-Hoffman et al. 2010). 

 

Dans ce contexte, ce premier chapitre de thèse est consacré à la quantification des flux d’azote 

et de phosphore opérés par les grandes aloses dans une sélection de rivières d’Europe de l’Ouest. 

L’intégration d’une routine dans GR3D, calculant les flux de nutriments sur la base des abondances 

simulées à partir du modèle, permet la prise en compte explicite des connexions entre bassins versants. 

Ce travail a fait l’objet d’un premier article de recherche, publié dans le Canadian Journal of Fisheries 

and Aquatic Sciences, et constitue l’essentiel de ce premier chapitre.  

D’un point de vue méthodologique, l’intégration de cette routine au sein du modèle a 

nécessité, au préalable, des changements majeurs dans la structure et la paramétrisation du modèle. En 

effet, les apports d’azote et de phosphore varient selon le sexe car les mâles et les femelles diffèrent 

dans leur composition élémentaire et leur masse (Durbin et al. 1979 ; Taverny 1991). Ainsi, la 

simulation explicite des mâles et femelles au sein du modèle GR3D s’est avérée nécessaire. Ceci a 

conduit à adapter le processus de croissance aux deux genres. Les principaux changements appliqués 

au modèle GR3D impliquent également une révision des gammes de tolérance thermique associées à 

la survie des géniteurs et des recrues en rivière au regard des nouveaux travaux menés sur les 
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preferunda thermiques des individus de grande aloses pour ces deux stades (Jatteau et al. 2017; 

Paumier et al. 2019b). L’ensemble de ces changements est récapitulé dans la première partie de ce 

chapitre et est suivi de l’article associé au format imposé par le Canadian Journal of Fisheries and 

Aquatic Sciences.  
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1. « DISCRIMINATION » DES MALES ET FEMELLES AU SEIN DU MODELE GR3D V2.1 EU 

ET CHANGEMENTS ASSOCIES 

 

La version initiale (v1.0) du modèle GR3D (Rougier et al. 2014) ne fait pas mention explicite 

du genre dans la formulation des processus biologiques. 

La relation stock-recrutement (BH-SR) fait intervenir un paramètre, α, lié à la fécondité, qui 

fournit une estimation du nombre d’œufs produit par un individu (Tableau 1). Dans le cas 

d’application du modèle GR3D à la grande alose, cette valeur a été fixée à 135 000 œufs par individu 

(Rougier et al. 2014). En effet, les fécondités pour cette espèce sont comprises entre 100 000 et 

250 000 ovules par kg (Keith et al. 2011) soit, pour des géniteurs femelles d’environ 1,5 kg, une 

fécondité absolue variant entre 150 000 et 375 000 ovules. Il apparaît donc que la fécondité utilisée 

initialement dans GR3D est deux fois plus faible que les valeurs de la littérature. J’ai donc considéré 

que l’application initiale de GR3D se focalisait sur la simulation de la dynamique des femelles 

uniquement. 

Au sein du modèle, le passage du stade immature au stade mature est déterministe, et dépend 

d’une taille seuil, 𝐿𝑚𝑎𝑡 au-delà de laquelle un individu devient mature. Cette valeur seuil était 

initialement fixée à 40 cm (Rougier et al. 2014). Sur la base d’une revue de la littérature, il est admis 

que les géniteurs remontent les cours d’eau entre 4,3 et 5,6 ans (𝑎 = 4,72 ans) pour les mâles et 4,4 et 

5,9 ans (𝑎 = 5,26 ans) pour les femelles, correspondant respectivement à des tailles moyennes 

observées variant entre 45,9 et 57,0 cm (𝐿 = 51,0 cm) pour les mâles, et 53,6 à 63,6 cm (𝐿 = 58,2 cm) 

pour les femelles (Lassalle et al. 2008b). Selon ce critère, GR3D serait alors plus adapté pour la 

simulation de la dynamique des mâles. 

 

Naturellement, trois paramètres doivent être définis pour chaque genre : le coefficient de 

croissance optimal(𝐾𝑜𝑝𝑡𝐺𝑟𝑜𝑤), la longueur asymptotique (𝐿∞) et la longueur à maturité 

(𝐿𝑚𝑎𝑡 ) (Tableau 1). Les valeurs de ces trois paramètres pour les deux genres ont été déterminées à 

l'aide d'optimisations non-linéaires réalisées avec le logiciel R (R Core Team 2018) (Figure 14). En 

intégrant les deux genres dans le modèle, le nombre de géniteurs nécessaires pour atteindre le 

recrutement asymptotique a augmenté, conduisant à modifier la valeur de la fécondité de 135 000 œufs 

à 270 000 œufs par femelle pour garder une cohérence avec l’approche de Rougier et al. (2014) (Table 

1).  
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FIGURE 14. Courbes de croissance pour les mâles et les femelles implémentées dans le modèle 

GR3D (v2.1) à l'issue de la différenciation des genres. La taille est exprimée en cm et correspond à 

la longueur à la fourche (LF). La courbe de croissance des mâles est représentée en pointillés, et celle 

des femelles en trait plein. 

 
L’optimisation des courbes de croissance mâle et femelle a été réalisée en tenant compte des 

tailles observées à maturité pour chacun des sexes, qui dépendent du coefficient de croissance optimal  

𝐾𝑜𝑝𝑡𝐺𝑟𝑜𝑤. Ainsi, l’ajustement des courbes de croissance a conduit à l’obtention de nouvelles valeurs 

pour les paramètres liés à la croissance et à la maturation, en particulier des tailles à maturité de 40 cm 

pour les mâles et de 55 cm pour les femelles (Tableau 1).  

 

2. MISE A JOUR DES GAMMES DE TOLERANCE THERMIQUE 

La version initiale de GR3D (v1.0) s’appuyait sur des valeurs préliminaires de tolérance 

thermique des jeunes stades (survie) et de préférendum thermique des géniteurs en reproduction 

(Rougier et al. 2014). Entre temps, les travaux de recherche ont abouti à de nouvelles courbes de 

survie des jeunes stades 14 jours après l’éclosion (Jatteau et al. 2017), ainsi que de nouveaux 

préférunda thermiques des géniteurs au cours de la reproduction (Paumier et al. 2019b). Ainsi, 95% 

des jeunes stades au cours des 14 premiers jours survivent à des températures comprises entre 10,8°C 

et 29,8°C avec une survie optimale observée à 20,8°C (Jatteau et al. 2017). De  même, 85% de la 

reproduction annuelle se déroulait entre 10,7°C et 25,7°C pour les rivières Garonne et Dordogne, avec 

des températures préférentielles comprises entre 14,5°C et 23°C (Paumier et al. 2019b) (Figure 15A).  
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 Compte tenu de la forme de la courbe de réponse et des faibles taux de survie des jeunes 

stades aux températures les plus froides (c.-à-d. 11°C), les valeurs seuils de la gamme de tolérance 

thermique dans le modèle ont été définies de manière à assurer 99% de la survie des jeunes stades, 

correspondant ainsi à des températures minimales et maximales de 9,3°C et 31°C, respectivement 

(Figure 15B). 

 

FIGURE 15.Evolution des courbes de réponse de la survie des géniteurs (A) et de la survie des 

jeunes stades (B) à la température au sein du modèle GR3D (v2.1). Les courbes noires en pointillés 

correspondent aux courbes initiales (Rougier et al. 2014). Les courbes noires en trait plein 

correspondent aux nouvelles courbes de réponse ajustées à partir des gammes de température issues de 

la littérature (Jatteau et al. 2017 ; Paumier et al. 2019).  
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TABLEAU 1. Description du jeu de paramètres inclus dans le modèle GR3D après différenciation 

du genre et révision des gammes de tolérance thermique des géniteurs et des jeunes stades. 

Parameter name Description Nominal value 

Reproduction  

repSeason Season of the reproduction Spring 

∆trec Assumed age of juvenile produced by the 

reproduction (years) 

0.33 

η Parameter to relate S95,j and the surface of a spawning 

place (individuals.km
-2

) 

2.4 

θ Ratio between S95,j and S50,j in each spawning place 1.9 

α Fecundity of the species (eggs.individual
-1

) 270 000 

survoptRep Optimal survival rate of an individual from eggs to 

the age Δtrec 

1 ×7
−3

 

TminRep, ToptRep, TmaxRep Water temperature (°C) regulating survival of an 

individual from eggs to the age Δtrec 

(9.3, 20.8, 31)
b
 

λ Parameter to relate cj and the surface of a spawning 

place 

4.1×10
−4

 

σrep Standard deviation of log-normal distribution of the 

recruitment 

0.2 

Spsp Survival probability of spawners after reproduction 0.1 

 

Downstream migration 

 

downMigAge Age of individual when it runs toward the sea (years) 0.33 

downMigSeason Season of the run toward the sea Summer 

 

Growth 

 

Lini Initial length of juveniles in estuary (cm) 2 

σ∆L Standard deviation of log-normal distribution of the 

growth increment 

0.2 

L∞ Asymptotic length of an individual (cm) 70
a
 

TminGrow, ToptGrow, 

TmaxGrow 

Water temperature (°C) regulating the growth (3, 17, 26) 

koptGrowFemale Optimal growth coefficient for females and males 

(cm.season
-1

) 

0.3236
a
 

koptGrowMale 0.2141
a
 

 

Survival 

 

Zsea Annual mortality coefficient at sea (year
-1

) 0.4 

Hriv Annual mortality (different from natural) coefficient 

in river (year
-1

) 

0 

TminSurvRiv, ToptSurvRiv, 

TmaxSurvRiv 

Water temperature (°C) regulating survival of 

individuals in river 

(10.7, 17, 25.7) 
c
 

survoptRiv Optimal natural survival rate of individuals in river 

(year
-1

) 

1 

 

Maturation 

 

LmatFemale Length at the first maturity (cm) 55
b
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Notes : Les lignes en bleu indiquent les paramètres modifiés par rapport à la version originale de 

GR3D (Rougier et al. 2014) en lien avec le développement de la routine « flux de nutriments ». Les 

nouvelles valeurs des paramètres ont été obtenues à partir de la littérature ou d’un ajustement offline. 

a 
 Estimé à partir d’un ajustement offline 

b 
 Modifié selon Jatteau et al. (2017) 

c 
Modifié selon Paumier et al. (2019b) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

LmatMale 40
b
 

 

Upstream migration 

 

upMigAge Age of an individual when it runs toward the river 

(years) 

_ 

upMigSeason Season of the return of spawners in river for 

spawning 

Spring 

phom Probability to do natal homing behavior 0.75 

αconst, αdist, αTL, αWA Parameters of the logit function used to determine the 

weight of each accessible basin for 

dispersers/strayers 

-2.9, 19.7, 0, 0 

Dj-birhtPlace , σj−birthPlace, 

TL, σTL, 𝑊𝐴, σWA 

Mean and standard deviation used for standard core 

values in the logit function 

300, 978,-,-,-, - 

w
deathBasin

 Weight of the death basin used to introduce a 

mortality of dispersers/strayers 

0.2 
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3. ARTICLE 2 – QUANTIFICATION DES FLUX DE NUTRIMENTS TRANSPORTES PAR LA 

GRANDE ALOSE DU MILIEU MARIN AU MILIEU CONTINENTAL A TRAVERS SON AIRE DE 

DISTRIBUTION 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Poulet, C., Barber-O’Malley, B.L., Lassalle, G., and Lambert, P. 2021a. 

Quantification of land–sea nutrient fluxes supplied by allis shad across 

the species’ range. Can. J. Fish. Aquat. Sci.: 1–15. NRC Research Press. 

doi:10.1139/cjfas-2021-0012. 
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RESUME DE L’ARTICLE EN FRANÇAIS 

 

Les espèces migratrices amphihalines agissent comme vecteurs de nutriments entre leurs 

habitats marins et dulçaquicoles. Toutefois, il existe peu d’évaluations de ce service de régulation et 

aucune à l’échelle des aires de répartition d’espèces. Or, une approche à grande échelle semble 

particulièrement pertinente pour ces espèces qui traversent des frontières et échangent des individus, 

puisque la viabilité et la fourniture de services écosystémique de leurs populations pourraient dépendre 

fortement les unes des autres. 

L’élaboration d’une nouvelle routine « flux de nutriments » dans un modèle mécaniste existant 

de répartition des espèces produit des estimations du « potentiel maximum » de l’alose (Alosa alosa), 

une espèce anadrome, à fournir de l’azote et du phosphore dans les rivières d’Europe de l’Ouest.  

Durant leur migration de reproduction saisonnière, les aloses fournissent de petites quantités 

de nutriments comparativement à des espèces anadromes nord-américaines et aux charges annuelles de 

nutriments transportées dans les rivières. Ces apports sont cependant livrés sous forme de pulsations 

concentrés dans l’espace et le temps. Des travaux complémentaires sont donc nécessaires pour évaluer 

l’importance de ces nutriments dérivés des aloses pour le fonctionnent des écosystèmes fluviaux. 

L’observation de flux d’individus errants qui fournissent ces nutriments dans plusieurs rivières indique 

qu’une gestion à grande échelle est à privilégier pour les espèces migratrices amphihalines dans 

l’optique d’assurer une provision durable de services écosystémiques. 
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Chapitre II  
 

 

Phase de vie marine et processus de dispersion  :  

amélioration des connaissances via l’application du 

modèle GR3D aux deux espèces d’aloses
3
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

                                                           
3
 Article en préparation :  

 

Poulet, C., Lassalle, G., Jordaan , A., Limburg, K.E.,  Nack, C.C., Nye, J.A.,  O’Malley, A., O’Malley-

Barber, B.L., Stich, D.S., Waldman, J.R., Zydlewski, J., and Lambert, P.  Effect of dispersal capacities 

and reproductive strategies on the structure of American shad populations across the species native 

range: an exploration based on a mechanistic species distribution model.  

Soumission prevue dans Ecological Application (IF : 4,657).  
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« La perfection est atteinte, non pas lorsqu’il n’y a plus rien à 

ajouter, mais lorsqu’il n’y a plus rien à retirer » Antoine de Saint-

Exupéry 
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AVANT-PROPOS  

 

Dans le premier chapitre, l’implémentation d’un calculateur au sein du modèle mécaniste de 

distribution GR3D (v2.1) a permis de fournir une première estimation des flux d’azote et de phosphore 

opérés par la grande alose à l’échelle de son aire de répartition dans la première moitié du 19
ème

 siècle 

(Poulet et al. 2021a). Ces apports sont apparus relativement faibles, comparativement à ceux importés 

par les anadromes d’Amérique du Nord dans les systèmes dulçaquicoles de ces régions, et en 

particulier, par son homologue américaine l’alose savoureuse (Haskell 2018). Toutefois, la dynamique 

spatio-temporelle de ces apports et leur devenir dans le réseau trophique constituent des points majeurs 

à approfondir pour statuer plus avant sur le rôle joué par les aloses au sein des écosystèmes 

dulçaquicoles de nos régions tempérées. Néanmoins, les résultats ont mis en évidence une forte 

interdépendance entre les bassins versants dans la provision de ce service de régulation, justifiant la 

pertinence de mener des initiatives de recherche et de gestion à large échelle spatiale (Runge et al. 

2014). Cette première étude constitue donc un premier pas vers une meilleure identification et 

compréhension des processus qui sous-tendent la distribution spatiale des aloses et des services 

associés. 

Un enjeu majeur pour avancer dans cette problématique réside dans la phase de vie marine 

qui, bien que majoritaire dans le cycle de vie des aloses, reste encore peu connue (Convention pour la 

protection de l’environnement marin de l’Atlantique Nord-Est – OSPAR 2009). L’alose américaine a 

bénéficié d’un suivi télémétrique approfondi, identifiant des zones de regroupement en mer, et des 

possibles trajectoires empruntées entre zones d’hivernage et d’estivage (Neves et Depres 1979 ; 

Dadswell et al. 1987). Les informations concernant la grande alose et l’alose feinte dans ce milieu sont 

moins nombreuses, malgré une intensification des travaux et initiatives sur la question, notamment la 

collecte et la bancarisation de l’information sur les migrateurs en mer (ex : programme Obsmer
4
, 

programme COMIMER
5
, base de données MigrenMer

6
) et l’évaluation de la favorabilité des habitats 

marins sur la base de ces « nouvelles » données (Trancart et al. 2014 ; Dambrine 2017 ; Elliott et al. 

2020). 

Afin de pallier à ce manque d’information pour les aloses européennes, et dans le but de 

comparer in fine la réponse aux forçages environnementaux de plusieurs espèces d’aloses (Chapitre 

III), ce chapitre II présente le premier cas d’application du modèle GR3D à une autre espèce que la 

                                                           
4
 Programme d’Observation es captures en Mer ; https://sih.ifremer.fr/Ressources/ObsMer 

5
 Programme COMIMER : Connaissances des migrateurs en Mer : aloses et salmonidés sur la façade de la Nouvelle-

Aquitaine porté par CAPENA qui est le Centre pour l’Aquaculture, la Pêche et l’Environnement en Nouvelle-

Aquitaine(COMIMER) 
6
 Portée par le pôle R&D OFB-Agrocampus Ouest-UPPA-INRAE pour bancariser l’ensemble des données de captures issus 

des campagnes scientifiques et pêcheries professionnelles 
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grande alose, à savoir,  l’alose savoureuse. Plus particulièrement, l’application à l’espèce américaine 

via le modèle GR3D (c.-à-d. GR3D US) conduira à améliorer les processus clés de croissance et de 

maturation en mer. En retour, les observations et hypothèses issues de l’exploration de la phase marine 

du cycle de vie de cette application à une espèce proche serviront de point de départ pour une nouvelle 

conceptualisation de la phase marine du modèle pour la grande alose (appelé GR3D EU). 

Comme évoqué dans le chapitre introductif (section 5.2.), l’application du modèle GR3D à 

l’alose savoureuse devait faire l’objet d’une mobilité aux Etats-Unis (Annexe A). Cette mobilité avait 

pour principal objectif de recueillir l’opinion et les connaissances d’un panel d’experts défini au 

préalable, dans le but de conceptualiser un modèle en accord avec l’écologie et la dynamique de 

population de l’alose savoureuse, et les attentes des organismes de recherche américains. Bien que les 

différentes tentatives de financement et de déplacement n’aient pas abouti (compte–tenu de la situation 

sanitaire essentiellement), la volonté de concevoir un modèle sur la base d’opinions d’expert est restée 

inchangée.   
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1. LA DEMARCHE ANALOGIQUE COMME SUPPORT DE CONCEPTION DES MODELES 

 

Afin de renforcer notre compréhension des processus écologiques identifiés comme limitants 

dans l’élaboration du modèle GR3D aux deux cas d’application, le choix d’une approche faisant 

intervenir un raisonnement par analogie a été privilégié. Le raisonnement analogique repose sur 

l’utilisation de l’information acquise sur un objet dont le fonctionnement est plus connu, ou accepté 

par la communauté scientifique, pour étayer la compréhension d’un autre, pour lequel les 

connaissances et la compréhension sont limitées (Haider et Haider 2018). L’analogie repose donc sur 

l’identification de points de ressemblance entre ces deux objets, compte tenu des différences qui les 

distinguent. 

Dans le cadre de cette thèse, la conception du nouveau modèle appliqué à l’espèce américaine, 

GR3D US, et la conception d’une nouvelle phase de vie marine pour le modèle GR3D EU repose sur 

cette approche analogique, et en particulier sur les similarités observées dans les traits d’histoire de vie 

et l’écologie de ces deux espèces (voir Chapitre Introductif, section 5.1.1). En pratique, cette analogie 

s’est principalement traduite par le transfert, sensu stricto, du modèle GR3D EU à l’alose savoureuse, 

en conservant sa structure et les principaux processus impliqués (Figure 16). En suivant ce même 

raisonnement, la définition d’un nouvel environnement marin pour la grande alose à la manière de son 

homologue américaine se regroupant en mer dans des habitats favorables à sa croissance a été 

envisagée. Néanmoins, ce « retour » vers GR3D EU n’a pas pu être validé comme explicité dans la 

suite de ce chapitre (section 3.4). 
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FIGURE 16. Raisonnement analogique effectué entre l’écologie des deux espèces pour la 

conception respective des modèles appliqués à l’alose savoureuse (GR3D US) et la grande alose 

(GR3D EU). Les traits en tirets indiquent des objectifs envisagés mais non atteints. 

 

2. DEVELOPPEMENT DU MODELE GR3D US (V2.1) : LE CAS DE L’ALOSE SAVOUREUSE 

SUR LA COTE EST DES ETATS-UNIS 

2.1.PRINCIPAUX ENJEUX METHODOLOGIQUES 

La variabilité des traits d’histoire de vie chez l’alose savoureuse observée sur la façade 

atlantique (ex : Leggett et Carscadden 1978 ; Limburg et al. 2003; voir également Chapitre 

Introductif, section 5.1.1) est une question scientifique majeure et un objectif méthodologique clé dans 

la représentativité de sa dynamique au sein de modèles de distribution comme GR3D.  

D’une manière générale, les modèles sont constitués de quatre éléments principaux : des 

variables d’entrée (« inputs »), des variables de sortie (« outputs »), des valeurs de paramètres et des 

équations, auxquels sont associés des niveaux d’incertitude (Makowski 2013). L’objectif principal des 

modèles étant de représenter, de manière plus ou moins simplifiée, des systèmes réels souvent 

complexes, des incertitudes peuvent se retrouver à la fois dans la structure du modèle (échelle, 

chronologie), dans les processus (dû à un manque de connaissances du processus en question), dans la 

valeur des paramètres (erreurs d’estimations, d’observations) et dans les variables d’entrées (Faivre et 

al. 2013). De ce fait, la représentativité d’un modèle dépend donc, de manière indirecte, de la justesse 
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et de la précision des connaissances des processus en jeu, dont le degré varie fortement selon les 

processus étudiés.  

Le modèle GR3D US ayant été conçu sur la base d’une version préexistante calibrée sur la 

dynamique de population de la grande alose (GR3D v2.1 EU), l’application de celui-ci à l’alose 

savoureuse requérait l’estimation de certains paramètres (c.-à-d. la paramétrisation) impliqués dans les 

différentes équations du modèle. La paramétrisation d’un modèle est basée, en premier lieu, sur des 

valeurs déjà disponibles dans la littérature. Si cette information n’est pas ou peu disponible, les 

paramètres peuvent être estimés par un processus itératif appelé calibration. En pratique, ce processus 

consiste à rechercher la valeur des paramètres qui produit un ajustement raisonnable des sorties du 

modèle à des données d’observation. Enfin, comme alternative à la connaissance établie et à la 

calibration se trouve l’élicitation d’experts (O’Hagan 2006; Martin et al. 2012) avec différents moyens 

à disposition dont les questionnaires. 

2.2. L’OPINION D’EXPERTS COMME SUPPORT POUR LA CONCEPTION DU MODELE  

2.2.1.  DEFINITIONS, CONCEPTS ET METHODES DE L’ELICITATION D’EXPERTS 

Le recours à des connaissances d’expert dans les modèles écologiques a connu un certain essor 

au cours des quinze dernières années (ex : O’Neill et al. 2008 ; James et al. 2010 ; Tableau et al. 2013). 

Son utilisation croissante est motivée principalement par la nécessité de caractériser des systèmes 

dynamiques et complexes, dans un contexte où les moyens de collecte de nouvelles données 

empiriques sont limités et où les décisions concernant la conservation des espèces et des écosystèmes 

doivent être prises, le plus souvent, dans l’urgence (Sutherland 2006 ; Kuhnert et al. 2010 ; Martin et 

al. 2012). Ainsi, les connaissances d’experts constituent la clé vers une meilleure compréhension des 

processus écologiques complexes lorsque les données empiriques font défaut et peuvent être 

décisionnaires dans le cas de la mise en place de mesure de gestion (Kuhnert 2011). 

Les experts peuvent être sollicités pour fournir des informations à tout moment au cours du 

processus de gestion et/ou de modélisation ; allant de la définition et la structuration du problème (ex : 

Pressey 2003) à l’interprétation des résultats (McBride and Burgman 2012). Plus spécifiquement, 

l’utilisation d’opinions d’experts dans le cadre du développement de modèle permet d’éclairer la 

sélection de données/variables et d’émettre des hypothèses sur les relations fonctionnelles entre ces 

variables (ex : Pearce et al. 2001), d’informer sur certains paramètres peu connus, de quantifier 

l’incertitude, et ainsi, d’améliorer le pouvoir explicatif et prédictif des modèles en l’absence de 

données empiriques (ex : Martin et al. 2005). 

Tout comme l’acquisition des données d’observation, le recueil de l’opinion d’experts est 

réalisé selon un protocole défini et rigoureux, visant à limiter les biais (ex : biais cognitif, de 
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motivation, qui sont liés aux croyances et/ou à l’expérience personnelle de l’expert en question) (voir 

Kuhnert et al. (2010) ; Kuhnert (2011)) pour des exemples illustrant l’impact de ces biais au sein des 

modèles) (Martin et al. 2012). 

En écologie, la méthode la plus classiquement utilisée est la méthode Delphi (Delbecq et al. 1975 ; 

MacMillan and Marshall 2006) et ses dérivés. La méthode de Cooke peut également être employée 

(Cooke 1991).  

La méthode Delphi sollicite des estimations individuelles et permet ensuite à chaque expert d’ajuster 

ses estimations à la lumière des réponses des autres experts en conservant l’anonymat. Dans le cas de 

l’utilisation de la méthode de Cooke, l’opinion de chaque expert est pondérée en fonction de sa 

précision (cf. Martin et al. (2012) et les références incluses pour une description détaillée des deux 

méthodes). Quelle que soit la méthode utilisée, la démarche est réalisée pour limiter les biais inhérents 

à ce type de méthodes (Martin et al. 2012). 

 

De manière générale, une approche d’élicitation d’experts comprend 5 étapes : le choix de la 

connaissance à éliciter et la manière dont cette information sera utilisée, la conception du processus 

d’élicitation, la mise en pratique, et l’encodage de l’information. Ces cinq étapes seront résumées ici 

sous la forme de 3 questions : (1) Quelles sont les informations nécessaires ? (2) Quel est le protocole 

à mettre en place pour les collecter ? et (3) Comment utiliser ces informations dans le modèle ? La 

première question renvoie aux objectifs, c.-à-d. l’identification du sujet et des informations nécessaires 

à sa réalisation. Le choix du protocole fait intervenir, à la fois, sa conception, sa réalisation, et la 

traduction de l’information pour l’utilisation dans le modèle (Martin et al. 2012). 

 

 

La procédure réalisée dans le cadre de ce travail de thèse ne s’intègre pas exactement dans le 

cadre des principales méthodes décrites précédemment. En effet, il ne s’agit pas d’une application 

méthodologique stricte d’une des méthodes mais de la mise en commun des connaissances d’experts, 

sans prise en considération explicite des biais (Martin et al. 2012). Par soucis de rigueur, je n’utiliserai 

donc pas le terme « élicitation d’experts », mais le terme « panel d’experts » ou « opinion d’experts ». 

Avant de décrire la méthodologie utilisée dans la sollicitation de ce panel d’experts, il convient de 

définir les termes qui seront utilisés dans cette section, à savoir « expert » et « connaissances 

d’experts » (c.-à-d. « expert knowledge » en anglais). Un expert peut être défini comme une personne 

détenant des connaissances/informations spécifiques sur un sujet donné ; et à qui il faut s’en remettre 

pour l’interprétation de ces informations (Martin et al. 2012). Ces connaissances (c.-à-d. les 

connaissances d’expert) sont le résultat du savoir de l’expert, qui peut être dérivé de leur formation, de 

leur recherche, de leur pratique ou de leur expérience personnelle (Burgman et al. 2011). Ainsi, les 

experts sont généralement identifiés sur la base de leurs qualifications, de leur expérience, de leur 

corps de profession ou de la reconnaissance de leurs pairs (Pearce et al. 2001). 

https://esajournals.onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1890/03-5400#i1051-0761-15-1-266-delbecq1
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2.2.2. METHODOLOGIE UTILISEE DANS CE CAS D’ETUDE 

Dans cette étude, l’utilisation des connaissances d’experts est le point de départ pour la 

conceptualisation du modèle GR3D v2.1 US appliqué à l’alose savoureuse et la définition des 

paramètres impliqués dans ce modèle. Six experts américains, identifiés comme spécialistes de 

l’écologie de l’espèce, ou plus largement, des alosinés, de leur dynamique de populations ou de leur 

distribution, ont été contactés (Annexe B, Table B1). Dans un premier temps, un premier workshop a 

permis d’évaluer le degré de complexité à intégrer dans le modèle de l’alose savoureuse sur la côte Est 

Atlantique compte tenu de la variabilité des traits d’histoire de vie observée pour cette espèce. 

 Chaque expert a ensuite été invité à répondre individuellement à un questionnaire en ligne, 

incluant neuf questions relatives aux principaux points soulevés lors de la première discussion 

collective. Le questionnaire était ainsi divisé en deux principales rubriques regroupant un ensemble de 

questions liées à la reproduction (c.-à-d. itéroparité et effet Allee), et la migration et la distribution en 

mer (c.-à-d. dispersion, croissance et environnement physique du modèle). Pour chaque question, les 

experts étaient alors invités à sélectionner parmi un ensemble de propositions, l’estimation ou 

l’hypothèse jugée la plus probable. Les questions relatives au processus de reproduction concernaient 

essentiellement la manière de conceptualiser l’effet Allee et l’itéroparité au sein du modèle GR3D US. 

Pour l’itéroparité, la conceptualisation du phénomène au sein de GR3D relevait principalement des 

mécanismes à l’origine de la variabilité latitudinale observée le long de la côte Est (ex :  température, 

taille du bassin versant). Concernant les mécanismes de dispersion, les experts devaient se prononcer 

sur la proportion d’individus errants, les distances de dispersion et les mécanismes à l’origine du choix 

d’un bassin versant de destination si autre que le bassin natal. Concernant la phase de croissance, les 

experts avaient simplement à valider ou invalider le schéma de croissance en mer proposé. Enfin, dans 

une dernière rubrique, les experts devaient identifier les points d’incertitudes ou les points clés pour 

l’exploration du modèle via une analyse de sensibilité. Pour chaque question, les experts avaient 

également la possibilité de s’exprimer librement dans un espace commentaire dédié.  

Le questionnaire est accessible en ligne, sur le lien ci-dessous ou en Annexe de ce mémoire 

(Annexe B1) :  

https://docs.google.com/forms/d/1mcRCqiHBcTO2NCu7WdTXx7dOgoCOIp8cosv4Y7sjlO8/edit 

Pour les questions qualitatives (choix d’une hypothèse écologique/biologique, ex : 

représentation de l’effet Allee et de l’itéroparité au sein du modèle), la réponse la plus fréquente a été 

retenue. Pour les questions quantitatives (ex : le pourcentage de « homers » ou la distance à laquelle 

50% des errants ont trouvé un bassin de destination), la valeur médiane des réponses a été utilisée pour 

la paramétrisation et la calibration du modèle. 

https://docs.google.com/forms/d/1mcRCqiHBcTO2NCu7WdTXx7dOgoCOIp8cosv4Y7sjlO8/edit
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Dans la mesure où l’incertitude liée aux réponses n’a pas été prise en compte, une analyse de 

sensibilité du modèle, visant à déterminer l’influence des hypothèses biologiques retenues sur les 

sorties du modèle, a été  effectuée. Cette analyse exploratoire fait l’objet d’une publication (en cours 

de finalisation) co-écrite avec l’ensemble des experts ayant participé à ce projet et sera soumise au 

Journal Ecological Application (IF : 4.657) d’ici le mois d’avril. La publication est présentée, en l’état, 

dans la section 2.5. de ce deuxième chapitre. 

Les résultats issus du panel d’experts n’ont volontairement pas été présentés dans ce chapitre 

mais dans l’Annexe B2, dans la mesure où l’ensemble des choix et hypothèses retenus à la suite du 

workshop et du questionnaire ont été intégrés dans le modèle et sont donc décrits dans la section 

suivante 2.3. Les hypothèses alternatives n’ayant pas été retenues ont été testées, pour la plupart, lors 

de l’analyse de sensibilité et sont ainsi décrites dans la section 2.5.  

2.3. CHANGEMENTS DANS LA STRUCTURE DU MODELE GR3D (GR3D V2.1. US) 

La plupart des éléments développés dans cette section figurent dans la publication présentée 

dans la section 2.5. Toutefois, il me semblait pertinent de décrire, de manière plus approfondie, les 

principales étapes de la paramétrisation de ce modèle pour mettre en évidence les principaux 

changements apportés par rapport à GR3D v2.1 EU. Ces modifications concernent majoritairement le 

processus de croissance, et la survie des géniteurs après la reproduction. 

2.3.1. REPRODUCTION, SURVIE ET MECANISME DE DISPERSION DES GENITEURS EN RIVIERE : DES 

PROCESSUS INCHANGES CONFORMEMENT AU PANEL D’EXPERTS 

 
Comme dans GR3D v2.1 EU, la reproduction a lieu chaque année simultanément dans tous les 

bassins fluviaux pendant la saison de reproduction définie dans le jeu de paramètre du modèle 

(Tableau 3). Le gradient latitudinal (ou cline) observé dans la phénologie de migration de montaison et 

de reproduction sur la côte Est des Etats-Unis n’est donc pas pris en compte (Limburg et al. 2003). En 

effet, le modèle ayant été construit initialement selon un pas de temps saisonnier (Rougier 2014 ; 

Rougier et al. 2014), l’intégration de ces clines nécessiterait de « refondre » le modèle et l’ensemble de 

ces processus sur un pas de temps mensuel. Cette évolution du pas de temps a été jugée trop coûteuse 

compte tenu des contraintes temporelles inhérentes à mon travail de thèse. Par ailleurs, la phénologie 

de la reproduction n’est pas apparue comme un élément nécessaire à intégrer au sein du modèle pour 

la majorité des experts (Annexe B2). 

Le nombre de recrues produites par le stock reproducteur dans chaque bassin versant est 

modélisé comme un processus dépendant de la densité en utilisant une relation stock-recrutement de 

Beverton et Holt (BH-SR, Beverton and Holt (1957)). La relation BH-SR a été modifiée par la prise en 

compte d’un effet dépensatoire (ou effet Allee) et d’une fonction dépendante de la température relative 
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à la mortalité des jeunes stades (du stade œuf au stade larvaire) mais indépendante de la densité 

(Rougier  2014 ; Rougier et al. 2014, 2015). L’effet Allee est représenté par la proportion de géniteurs 

participant efficacement à la reproduction et est calculé avec une fonction logistique dont les 

paramètres sont liés à la taille du bassin versant de reproduction (Tableau 3).  Le choix de conserver 

un effet Allee proportionnel à la taille du bassin versant, identique à GR3D v2.1 EU, découle du panel 

d’experts (voir Annexe B2). Le calcul de la probabilité de survie des géniteurs après la reproduction 

Spsp a été modifié de façon à intégrer le patron d'itéroparité de l’espèce (voir section 2.3.3.) 

De même, la dispersion des géniteurs en rivière est simulée par un processus différencié selon 

si les individus se reproduisent dans leur rivière natale (homing versus straying). Conformément aux 

réponses du panel d’experts (Annexe B2), la distance entre le nouveau bassin versant de destination et 

les bassins fluviaux d’origine a été considérée comme le principal facteur de « choix » d’un bassin 

versant de destination, même si celui-ci peut résulter également d’autres facteurs physiques tels que le 

débit (ex :  Vrieze et Sorensen (2001)) ou la présence de congénères (ex : Wagner et al. 2009)  

2.3.2. DISTRIBUTION ET CROISSANCE EN MER : DEFINITION D’UN NOUVEL ENVIRONNEMENT MARIN 

 

Dans la version GR3D v2.1 EU, la croissance des individus intervient tout au long du cycle de 

vie. Elle est modélisée par une fonction de croissance de Von Bertalanffy (VBGF ; Von Bertalanffy, 

1938). La croissance est stochastique ; les incréments de croissance saisonniers 𝛥𝐿 suivent une 

distribution log-normale de paramètres 𝜇𝛥𝐿 et 𝜎𝛥𝐿 (Tableau 3). La moyenne de l’incrément 𝜇𝛥𝐿 est 

exprimée comme suit : 

µ∆𝐿,𝑔𝑒𝑛𝑑𝑒𝑟 = 𝑙𝑜𝑔 ((𝐿∞ − 𝐿𝑡) ⋅ (1 − 𝑒
−𝑘𝑔𝑒𝑛𝑑𝑒𝑟⋅∆𝑡)) −

𝜎∆𝐿
2

2
   

   

où Lt est la longueur totale des poissons à l'âge t, L∞ la longueur asymptotique, k le coefficient 

de croissance pour un sexe donné, Δt la durée d'un pas de temps, c.-à-d. la saison. La longueur initiale 

de l'individu à l'âge Δrec est L0 (Tableau 3). 

Le coefficient de croissance est supposé varier avec la température (T°C) à la position où les 

individus se trouvent. La relation entre le coefficient de croissance k et la température de l’eau était 

initialement décrite par une courbe de Rosso (Rosso et al. 1995). 

Désormais, celle-ci est décrite par une fonction plateau de Lehman modifiée (Svirezhev et al. 

1984): 

eq.1 
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𝑘𝑔𝑒𝑛𝑑𝑒𝑟 =

{
 

 𝑘𝑜𝑝𝑡,𝑔𝑒𝑛𝑑𝑒𝑟. 𝑒
−4.6×(

𝑇𝑜𝑝𝑡−𝑇

𝑇𝑜𝑝𝑡−𝑇𝑚𝑖𝑛
)
4

, 𝑇 < 𝑇𝑜𝑝𝑡

𝑘𝑜𝑝𝑡,𝑔𝑒𝑛𝑑𝑒𝑟. 𝑒
−4.6×(

𝑇−𝑇𝑜𝑝𝑡

𝑇𝑚𝑎𝑥−𝑇𝑜𝑝𝑡
)
4

, 𝑇 ≥ 𝑇𝑜𝑝𝑡

 

 

où 𝑘𝑜𝑝𝑡,𝑔𝑒𝑛𝑑𝑒𝑟 est le coefficient de croissance optimal pour un sexe donné, T la température à 

l'emplacement du poisson, 𝑇𝑚𝑖𝑛, 𝑇𝑜𝑝𝑡  et  𝑇𝑚𝑎𝑥 les caractéristiques de température de la croissance, 

indépendamment du sexe. À 𝑇𝑜𝑝𝑡, 𝑘𝑔𝑒𝑛𝑑𝑒𝑟 = 𝑘𝑜𝑝𝑡,𝑔𝑒𝑛𝑑𝑒𝑟. A 𝑇𝑚𝑖𝑛et  𝑇𝑚𝑎𝑥, 𝑘𝑔𝑒𝑛𝑑𝑒𝑟= 0.01 × 

𝑘𝑜𝑝𝑡,𝑔𝑒𝑛𝑑𝑒𝑟. 

Le choix de modifier la relation entre la croissance et la température de l’eau repose 

principalement sur les difficultés rencontrées lors de la calibration du processus de croissance pour 

l’alose savoureuse (section 2.4.1). 

Les individus passant la majeure partie de leur cycle de vie en milieu marin, la croissance 

dépend essentiellement des conditions environnementales rencontrées en mer ; implicitement des 

habitats marins fréquentés. Au cours de leur phase de vie marine, les aloses savoureuses effectuent des 

migrations saisonnières pour rejoindre des zones spécifiques plus productives à une saison donnée (c.-

à-d. zones d’hivernage et d’estivage) réparties le long de la côte et plus au large (Dadswell et al. 1987).  

La diversité des origines natales des individus au sein de ces zones de croissance saisonnières 

(Dadswell et al. 1987 ; Waldman et al. 2014) suggère que les populations sont susceptibles 

d'expérimenter des températures contrastées au cours de leur croissance en mer. Selon Dadswell et al. 

(1987), la plupart des individus passeraient l'hiver au large de la côte de la Floride, dans la baie médio-

atlantique (« Mid-Atlantic Bight » en anglais) et jusqu'au plateau néo-écossais, et se déplaceraient 

ensuite vers le nord jusqu'aux zones d'estivage au large de la baie de Fundy, de l'estuaire du Saint-

Laurent ou jusqu'aux côtes de Terre-Neuve et du Labrador (Dadswell et al. 1987). Plus 

spécifiquement, les poissons originaires du sud, du centre et, dans une moindre mesure, du nord de 

leur aire de répartition ont été observés dans la baie de Fundy tandis que les populations les plus 

septentrionales du plateau continental néo-écossais se déplaceraient aussi jusqu'à l'estuaire du Saint-

Laurent ou au large de Terre-Neuve-et-Labrador (Dadswell et al. 1987). 

Au sein du modèle GR3D v2.1 US, ce schéma migratoire a été traduit comme suit : après la 

dévalaison, les juvéniles se déplacent dans le bassin d'hivernage le plus proche du bassin versant 

d’origine (Figure 20). Les poissons migrent ensuite vers l'un des trois bassins d'estivage selon les 

routes de migration définies par Dadswell et al. (1987) et traduites en connexions entre zones de 

croissance dans GR3D US (Tableau 2). Ainsi, les trois zones d’hivernage connues ont été connectées à 

la zone d’estivage Baie de Fundy, et deux connexions supplémentaires vers l’estuaire du Saint-Laurent 

eq.2 
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et du Labrador ont été rajoutées pour la zone d’hivernage du plateau néo-écossais (« Scotian Shelf » en 

anglais) dans GR3D v2.1 US (Tableau 2). 

TABLEAU 2. Connexions entre les zones d'hivernage et d'estivage fréquentées par les aloses 

savoureuses basées sur les routes migratoires identifiées par suivis télémétriques (Dadswell et al. 

1987) 

Wintering offshore basin name Summering offshore basin name 

(1) 
Off Florida 

(4) 
Bay of Fundy 

 

(2) 
Mid-Atlantic Bight (MAB) 

(4) 
Bay of Fundy 

 

(3) 
Scotian shelf 

(4) 
Bay of Fundy 

(5) 
St Lawrence Estuary 

(6) 
Newfoundland and Labrador 

 

L’observation de ces routes migratoires a permis la conception d’un nouvel environnement 

physique marin dans GR3D US, incluant les zones d’hivernage et d’estivage identifiées. En suivant la 

nomenclature utilisée par Rougier (2014) pour la dénomination des bassins fluviaux et marins (appelés 

respectivement « River » and « Sea Bassin »), ces nouveaux bassins composant l’environnement 

physique marin, ont été renommés « Inshore Basins » et « Offshore basins ». Parmi les « Offshore 

basins », la distinction a été faite entre les zones d’hivernage (« Wintering offshore basins ») et les 

zones d’estivage (« Summering offshore basins ») (Tableau 2 ; Figure 17). Les « Inshore Basins », 

comme les anciens « Sea Basin », représentent l’embouchure des bassins fluviaux considérés dans le 

modèle. 
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FIGURE 17. Implémentation du nouvel environnement marin comprenant désormais des zones 

d'hivernage (violet) et d'estivage (jaune) définies selon Dadswell et al. (1987). La carte de gauche 

est donnée à titre indicatif afin de monter ce qu’aurait été l’environnement physique dans GR3D US 

sans révisions. 

 
 

Pour chaque bassin fluvial du modèle, l'effet de la température a été calculé en fonction de 

l'âge des individus, de la saison et de la localisation. Indépendamment de la forte variabilité observée 

dans le calendrier migratoire des alosons (Hoffman et al. 2008), j’ai supposé que tous les juvéniles 

passaient leur premier été dans leur rivière natale, avant d'émigrer vers la mer pour passer l'automne 

dans le bassin côtier (c.-à-d. « Inshore basin ») situé à l'entrée principale de la rivière de naissance 

(Figure 20). Au travers des différences de température observées dans les rivières et les «  Inshore 

basins » le long de la façade atlantique, cette hypothèse de séjour sur les premiers six mois de vie 

permet d’intégrer une partie de la variabilité de croissance observée sur l’ensemble de l’aire de 

distribution (Hoffman et al. 2008). 

2.3.3. SURVIE DES GENITEURS APRES LA REPRODUCTION : UN PROCESSUS REVISE DEPENDANT 

DE LA TEMPERATURE 

 

Comme évoqué au début de ce chapitre II (section 2.1), les aloses américaines présentent une 

forte variabilité latitudinale de leurs traits d’histoire de vie sur la côte Est des Etats-Unis. Cette 
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variabilité s’illustre notamment dans l’expression de stratégies de reproduction différentes selon la 

latitude : dans les rivières du sud, c'est-à-dire les populations qui frayent au sud du Cap Hatteras, les 

aloses ne se reproduisent qu'une seule fois alors que les populations du nord fraient à de multiples 

reprises (Leggett et Carscadden 1978 ; Limburg et al. 2003) (Figure 18). Ces différences dans le taux 

d’itéroparité associées à des différences et ressemblances génétiques entre les populations ont permis 

la définition de « métapopulations » (ASMFC 2020 ; Hasselman et al. (2013)). Ainsi, les rivières 

localisées au sud de Cape Fear sont considérées comme sémelpares et forment la métapopulation 

« Sémelpares » ; les rivières comprises entre Cape Fear et la rivière Hudson constituent la 

métapopulation « Itéropares Sud » tandis que les rivières plus au Nord appartiennent à la 

métapopulation « Itéropares Nord » (ASMFC 2020) (voir la Figure 17 pour la position de points de 

repère).  

 

Figure 18. Pourcentage d'individus itéropares en fonction de la latitude dans 14 bassins versants 

de la côte Est des Etats-Unis. Tirée de Limburg et al. (2003). 

 

Selon Leggett and Carscadden (1978), ces différences Nord-Sud dans le taux d’itéroparité 

pourraient être expliquées par les différences de conditions de température expérimentées par les 

larves. Ainsi, les rivières sud associées à des températures plus chaudes et à des environnements plus 

stables favoriseraient la sémelparité, tandis que les changements imprévisibles des conditions 

thermiques et de débit dans les rivières du nord conditionneraient le frai répété (Leggett et Carscadden 

1978).  

En suivant cette explication, j’ai supposé que l'itéroparité était une conséquence de la survie des 

géniteurs après la reproduction, par le biais d'un lien avec la température de l'eau. 
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Dans la mesure où le modèle GR3D n’intègre pas une composante démogénétique, la survie des 

géniteurs après la reproduction est simulée comme une réponse plastique aux variations de 

température.  

 

D’un point de vue écologique, les aloses savoureuses remontent les cours d’eau au printemps 

pour se reproduire dans les bassins versants du centre de la distribution (Limburg et al. 2003), et 

certains géniteurs sont observés dans les cours d’eau au cours de l’été (John Waldman, Queens 

College, observations personnelles). Sur la base de ces observations, j’ai ainsi considéré que la 

mortalité des géniteurs intervenait en été lors de la migration vers les eaux marines. 

Au vu du gradient latitudinal observé sur les 14 rivières étudiées par Limburg et al. (2003) 

(Figure 18), et de l’ensemble de ces observations sur le lien avec la température et la saisonnalité, la 

probabilité de survie des géniteurs après la reproduction a ainsi été modélisée par une régression 

logistique dont l’expression mathématique est la suivante :  

 

𝑆𝑝𝑆𝑝 =
𝛽

1+𝑒

𝑙𝑜𝑔 (19)(𝑇𝑗−𝑇𝑟)

(𝑇𝑚𝑖𝑛𝑂𝑏𝑠−𝑇𝑟)

  

 

où 
𝑙𝑜𝑔(19)

𝑇𝑚𝑖𝑛𝑂𝑏𝑠−𝑇𝑟
, simplifié sous le terme de alpha dans la suite du manuscrit, correspond à la 

pente de la fonction logistique, 𝛽 correspond à la survie théorique maximale, 𝑇𝑚𝑖𝑛𝑂𝑏𝑠 représente la 

température à laquelle la survie des géniteurs est égale à 5 % de la survie théorique maximale, 𝑇𝑗 est la 

température du bassin versant j en été, et 𝑇𝑟  est calculé comme la moyenne des températures estivales 

pour l’ensemble des 98 bassins fluviaux considérés dans GR3D US.  

Sur la base de cette équation, la survie des géniteurs après la reproduction est faible pour les 

températures les plus élevées et, par conséquent, l’itéroparité est également faible à ces températures 

(Figure 19). 

 

 

eq.3 
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FIGURE 19. Courbe de réponse de la survie des géniteurs après la reproduction en fonction de la 

température de l’eau de rivière en été. 

Cette modification constitue une évolution importante par rapport à GR3D EU. Dans GR3D 

EU (v1.0 et v.2.1), la probabilité de survie des géniteurs après la reproduction, qui détermine le 

pourcentage d’individus itéropares, est fixée à 10% pour l’ensemble des bassins versants, sans 

possibilité de simuler un gradient latitudinal d’itéroparité (le cas de la grande alose n’en nécessitant 

pas) (Rougier et al. 2014). 

2.3.4. RECAPITULATIF DU DEROULE DES MIGRATIONS AU SEIN DU MODELE 

Afin de rendre compte de la dynamique spatio-temporelle des populations d’alose savoureuse 

intégrée dans GR3D US, les principales « migrations » entre les différents compartiments du modèle 

(c.-à-d. qui correspondent aux différents milieux de vie de l’espèce) ont été schématisées (Figure 20). 

Comme vu plus haut, à la fin de l’été, les juvéniles quittent la rivière pour rejoindre le bassin 

côtier (« Inshore basin ») à l’embouchure de leur rivière natale pour y passer l’automne. Les juvéniles 

se déplacent ensuite vers la mer et atteignent les « bassins d'hivernage au large » (« Wintering 

Offshore Basins ») les plus proches pour passer les mois d'hiver. Au début du printemps, les juvéniles 

et les sub-adultes se déplacent ensuite vers l'un des trois « bassins d'estivage au large » (« Summering 

Offshore Basins ») pour grandir en suivant les routes de migration définies par Dadswell et al. (1987) 

et effectuent ce mouvement pendulaire jusqu’à ce qu'ils atteignent leur taille à la maturité. Après avoir 

passé 4-5 ans en mer selon cette dynamique, les individus matures commencent leur migration de frai 

et retournent au « bassin côtier » près de leur rivière natale, et entrent dans un « bassin fluvial » 

(« River Basin ») pour y frayer (Figure 20).  
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FIGURE 20. Diagramme séquentiel des différentes migrations effectuées par les individus entre 

les différents compartiments composant l'environnement physique du modèle GR3D. 

2.4. PARAMETRISATION DU MODELE POUR L’ALOSE SAVOUREUSE 

 

Le modèle GR3D US contient initialement 44 paramètres, listés dans le Tableau 3 en fonction 

des processus dans lesquels ils sont impliqués. La plupart des valeurs de ces paramètres ont été 

initialement fixées sur la base de la littérature sur l’alose savoureuse et des valeurs existantes dans 

GR3D EU, et ont ensuite été optimisées/calibrées sur la base de données d’observations issues de la 

littérature, ou en utilisant les connaissances expertes (Figure 21 ; Tableau 3).  
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FIGURE 21. Schéma conceptuel de la paramétrisation du modèle GR3D US. En bleu, les 

différentes sources d’information utilisées. 

 

L’ensemble du jeu de paramètres et des valeurs utilisées pour le modèle GR3D US sont 

présentées dans le Tableau 3. Les valeurs de paramètres ayant fait l’objet, par la suite, d’une procédure 

d’optimisation, figurent en bleu et les valeurs finales seront reportées dans le Tableau 4. La procédure 

d’optimisation utilisée par chacun d’eux est néanmoins précisée dans une colonne attenante 

«  optimization method and remarks » (Tableau 3). 

 

 

TABLEAU 3. Description des paramètres du modèle GR3D US et des valeurs initiales établies à 

partir de la littérature sur l’alose savoureuse avant application, pour certains, d’une procédure 

d’optimisation.   

Parameter name Description 
Nominal 

value 

Optimization 

method and 

remarks 

Reproduction   

repSeason Season of the reproduction Spring – 

∆trec Assumed age of juvenile produced by the 

reproduction (years) 

0.33 – 

η Parameter to relate S95,j and the surface of a 

spawning place (individuals.km
-2

) 

2.4 – 

θ Ratio between S95,j and S50,j in each spawning 

place 

1.9 – 

α Fecundity of the species (eggs.individual
-1

) 250 000 

[110 000 – 

550 000]
a
 

– 

survoptRep Optimal survival rate of an individual from 

eggs to the age Δtrec 

1 ×7
−3

 – 

TminRep, ToptRep, 

TmaxRep 

Water temperature (°C) regulating survival of 

an individual from eggs to the age Δtrec 

(10, 17 [15- 

25], 27)
b,c,d,e

 

GAM based 

on the 

presences and 
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absences 

observed in 

the river basin 

colonized by 

the species 

λ Parameter to relate cj and the surface of a 

spawning place 

4.1×10
−4

 – 

σrep Standard deviation of log-normal distribution 

of the recruitment 

0.2 – 

Spsp Survival probability of spawners after 

reproduction 

[0 – 0.85]
a
 Became a 

“new” 

process based 

on the water 

temperature 

to account for 

the latitudinal 

gradient in 

the percent of 

iteroparous 

fish. R-

optimization 

based on the 

observations 

at which no 

repeat 

spawning is 

occurring 

 

Downstream migration 

  

downMigAge Age of individual when it runs toward the sea 

(years) 

0.33 – 

downMigSeason Season of the run toward the sea Summer – 

 

Growth 

  

Lini Initial length of juveniles in estuary (cm) 2.8 
f,g

 R-

optimization 

based on the 

growth curves 

available in 

Gilligan‐

Lunda et al. 

(2021) 

σ∆L Standard deviation of log-normal distribution 

of the growth increment 

0.2 

L∞ Asymptotic length of an individual (cm) 76
d
 

TminGrow, ToptGrow, 

TmaxGrow 

Water temperature (°C) regulating the growth (3, 17, 26) 

koptGrowFemale Optimal growth coefficient for females and 

males (cm.season
-1

) 

0.3236 

koptGrowMale 0.2141 

 

Survival 

  

Zsea Annual mortality coefficient at sea (year
-1

) 0.4 – 

Hriv Annual mortality (different from natural) 

coefficient in river (year
-1

) 

0 – 

TminSurvRiv, ToptSurvRiv, 

TmaxSurvRiv 

Water temperature (°C) regulating survival of 

individuals in river 

(8, [14 - 21], 

26)
c
 

GAM based 

on the 

presences and 

absences 

observed in 
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Note : Les lignes en couleur bleue indiquent les paramètres modifiés par rapport à la version GR3D 

EU (v2.1) avec la méthode d’optimisation appliquée. En gris, figurent les valeurs de paramètres 

définies pour l’alose américaine sur la base de la littérature. Les lignes blanches sont les valeurs de 

paramètres communes au modèle GR3D EU. Les lettres indiquent la source d’information utilisée en 

première intention pour la paramétrisation : 

a 
 Limburg et al. (2003) ; 

b
 Leim (1924) ; 

c 
Walburg and Nichols (1967)

 
; 

d 
Bradford et al. (1968)

 
; 

e
 

Ross et al. (1993)
 
; 

f 
Klauda et al. (1991)

 
; 

g 
McCormick et al. (1996) ; 

h 
Leggett et Carscadden (1978) ; 

i 
Melvin et al. (1986); 

j
 Walther et Thorrold (2010)

.
 

 

Afin d’alléger le manuscrit et de ne pas complexifier d’avantage ce chapitre, je détaillerai 

uniquement l’optimisation du processus de croissance et de survie des géniteurs après reproduction. La 

calibration du processus de dispersion ne sera pas détaillée dans la mesure où l’optimisation suit la 

the river basin 

colonized by 

the species 

survoptRiv Optimal natural survival rate of individuals in 

river (year
-1

) 

1 
– 

 

Maturation 

  

LmatFemale 

Length at the first maturity (cm) 

45 [41 - 47]
h
 R-

optimization 

based on 

ogives 

maturation 

available in 

ASMFC 

(2020) 

LmatMale 40 [36 - 43]
h
  

 

Upstream migration 

  

upMigAge Age of an individual when it runs toward the 

river (years) 

_  

upMigSeason Season of the return of spawners in river for 

spawning 

Spring  

phom Probability to do natal homing behavior 0.97 
i,j
 – 

αconst, αdist, αTL, αWA Parameters of the logit function used to 

determine the weight of each accessible basin 

for dispersers/strays 

-2.9, 19.7, 0, 

0 

R-

optimization 

based on 

expert 

knowledge 

about mean 

and maximum 

distances of 

straying 

obtained from 

the online 

questionnaire 

Dj-birhtPlace , 

σj−birthPlace, TL, σTL, 

𝑊𝐴, σWA 

Mean and standard deviation used for 

standard core values in the logit function 

300, 978,-,-,-, 

- 

w
deathBasin

 Weight of the death basin used to introduce a 

mortality of dispersers/strays 

0.2 
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même méthodologie que celle utilisée pour les processus de croissance et de maturation, à savoir, la 

minimisation des sommes des écarts entre les sorties du modèles et les données de référence, sous R. 

La révision des courbes de tolérance à la température de la survie des géniteurs et des jeunes stades, 

sera présentée succinctement.  

 

2.4.1. CROISSANCE ET MATURATION 

Pour rappel, la croissance des individus en mer dépend des conditions de température 

rencontrées dans les habitats marins, des migrations trophiques préalablement identifiées entre les 

différents compartiments, et des seuils de tolérance thermique de l’espèce à travers les paramètres 

𝑇𝑚𝑖𝑛𝐺𝑟𝑜𝑤 , 𝑇𝑜𝑝𝑡𝐺𝑟𝑜𝑤 et 𝑇𝑚𝑎𝑥𝐺𝑟𝑜𝑤. 

Dans GR3D v1.0 EU (Rougier et al. 2014) et v.2.1 EU (Poulet et al. 2021a) l’effet de la 

température était modélisée par une fonction de Rosso (Rosso et al. 1995). Cette courbe en cloche 

impose une croissance optimale restreinte à une gamme de température relativement réduite, avec un 

taux de croissance qui augmente et puis décroit rapidement vers les températures minimales et 

maximales respectivement (Figure 23). Au vu de l’étendue de la gamme de température expérimentée 

par les individus en mer chez l’alose savoureuse (Figure 22), une fonction permettant une croissance 

optimale sur une gamme de température plus étendue est apparue plus pertinente pour notre cas 

d’étude. Un examen préliminaire des fonctions de croissance existantes a permis d’identifier la 

fonction de Lehman comme  pouvant répondre à ces exigences (Svirezhev et al.1984)(Figure 23). 
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FIGURE 22. Gammes des températures expérimentées par les individus au sein du modèle GR3D 

US dans les différents compartiments constitutifs de l’environnement physique sur les 14 

rivières étudiées par Limburg et al. (2003) en vue de l’optimisation du processus de croissance. 

Les couleurs indiquent les différents compartiments marins : en bleu foncé « River Basin », en bleu 

ciel « Inshore Basin », en violet « Wintering Offshore Basin » et en orange « Summering Offshore 

Basin ». La saison durant laquelle les poissons sont présents dans chacune des zones est indiqué dans 

chaque encart coloré par une abréviation : printemps « Sp », été « Su », automne « Fa » et hiver 

« Wi ». 

 

Dans un premier temps, la gamme de préférence thermique de l’alose savoureuse a été définie 

comme étant la gamme des températures observées sur l’ensemble des bassins versants où la présence 

de cette espèce était historiquement reportée (Leggett et Carscadden 1978), considérant une croissance 

possible des individus pour ces températures. Les seuils de température ont donc préalablement été 

définis comme 𝑇𝑚𝑖𝑛𝐺𝑟𝑜𝑤= 1,6°C et 𝑇𝑚𝑎𝑥𝐺𝑟𝑜𝑤=  = 27,9°C (Figure 23).  
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FIGURE 23. Comparaison des courbes de Rosso (pointillés gris) et de Lehman (jaune) utilisées 

pour modéliser l'effet de la température sur la croissance des aloses atlantiques au sein du 

modèle GR3D EU et GR3D US, respectivement. 

 

Gilligan‐Lunda et al. (2021) ont estimé les tailles moyennes asymptotiques et les coefficients 

de croissance à l’échelle des trois métapopulations (c.-à-d. « sémelpares », « itéropares sud », et 

« itéropares nord ») et de l’aire de répartition de l’espèce. Ces informations ont été utilisées pour 

calibrer les courbes de croissance indépendamment du sexe, pour chacune des trois métapopulations 

dans GR3D US. La définition de courbes de croissance distinctes entre métapopulations permet de 

tenir compte de la variabilité observée dans les taux de croissance et les tailles à maturité entre les 

populations Sud et les populations les plus au Nord. 

Afin de définir chaque courbe par métapopulation, les 98 bassins versants constitutifs de 

l’environnement physique de GR3D US ont été regroupés selon les métapopulations auxquelles ils 

appartenaient (voir section 2.3.3). Pour chaque métapopulation, les valeurs de paramètres des courbes 

de croissance, 𝐿∞, 𝐿0 et 𝐾𝑜𝑝𝑡, ont été ajustées aux valeurs de Gilligan‐Lunda et al. (2021) en 

minimisant la somme des carrées des écarts entre les tailles aux âges pour chacune des trois 

métapopulations (Figure 3.9). Pour ce faire, une matrice, représentant les trajectoires de taille de 1000 

individus, de 0 à 15 ans, a été construite ; une cellule de la matrice 𝐿𝑖,𝑗 représentant la longueur d’un 

individu j à l’âge i. 
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∑ (𝐿𝑖,𝑗 < 𝐿𝑚𝑎𝑡)𝑗  

 

A l’âge i = 0, la longueur de l’individu L0,j  = L0  et cela est vrai pour tous les individus. La 

longueur de l’individu j pour les âge supérieurs est ensuite calculée en tenant compte d’un incrément 

saisonnier notée Ii,j. Elle est exprimée par 𝐿𝑖,𝑗 = 𝐿𝑖−𝑖,𝑗 + 𝐼𝑖,𝑗 avec Ii,j, correspondant à l’ incrément de 

croissance de l’individu j à l’âge i. L’incrément de croissance est tiré au sein d’une distribution log-

normale dont la moyenne 𝜇𝑖dépend de la taille à l’âge précèdent 𝐿𝑖−1,𝑗 et des paramètres de 

croissances 𝐾𝑜𝑝𝑡 et 𝐿∞.  

𝐼𝑖,𝑗 ∼ 𝐿𝑜𝑔𝑁𝑜𝑟𝑚𝑎𝑙(𝜇𝑖(𝐿𝑖−1,𝑗, 𝑘𝑜𝑝𝑡 , 𝐿∞), 𝜎) 

Les courbes de croissances obtenues à la suite de la calibration sont présentées ci-dessous 

(Figure 24).  

 

FIGURE 24. Ajustements des courbes de croissance par métapopulation obtenues à l'issue de la 

phase d'optimisation sur la base des courbes de Gilligan-Lunda et al. (2021). La longueur est 

donnée en cm et l’âge en année. En pointillés, la courbe simulée et en trait plein la courbe de la 

littérature. 

 

 

eq.4 

eq.5 
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Les courbes de croissance ajustées pour chaque métapopulation ne sont pas différenciées selon 

le sexe. Pour tenir compte de ces différences dans le processus de croissance, et par conséquent en lien 

avec le processus de maturation, je me suis appuyée sur les ogives de maturité des mâles et des 

femelles disponibles pour chaque métapopulation (ASMFC 2020).  

L’ogive de maturité d’une population a été calculée comme étant les proportions d’individus 

matures, parmi un ensemble d’individus matures et immatures, à travers l’ensemble des classes d’âge 

remontant le fleuve pour se reproduire (Heino et al. 2019).   

Sur la base de la matrice des tailles calculée précédemment et en considérant l’âge à maturité 

𝐿𝑚𝑎𝑡,𝑔𝑒𝑛𝑑𝑒𝑟 d’un sexe au sein d’une population sémelpare, la proportion d’individus matures à l’âge i 

est décrite comme la proportion d’individus dont la taille est supérieure à la taille à maturité à laquelle 

on soustrait la proportion d’individus s’étant déjà reproduits (c.-à-d. les individus dont la taille est 

supérieure à la taille à maturité 𝐿𝑚𝑎𝑡 à l’âge i-1) : 

 

∑(𝐿𝑖,𝑗 ≥ 𝐿𝑚𝑎𝑡)

𝑗

−∑(𝐿𝑖−1,𝑗 ≥ 𝐿𝑚𝑎𝑡)

𝑗

 

 

La proportion d’individus immatures à l’âge i correspond aux individus dont les tailles sont 

inférieures à 𝐿𝑚𝑎𝑡. La proportion d’individus matures à l’âge i, notée o(i) est calculé comme suit :  

 

𝑜(𝑖) =
∑ (𝐿𝑖,𝑗 ≥ 𝐿𝑚𝑎𝑡)𝑗 − ∑ (𝐿𝑖−1,𝑗 ≥ 𝐿𝑚𝑎𝑡)𝑗

∑ (𝐿𝑖,𝑗 < 𝐿𝑚𝑎𝑡) + ∑ (𝐿𝑖,𝑗 ≥ 𝐿𝑚𝑎𝑡)𝑗 − ∑ (𝐿𝑖−1,𝑗 ≥ 𝐿𝑚𝑎𝑡)𝑗𝑗

 

 

Et peut être simplifiée : 

𝑜(𝑖) =
∑ (𝐿𝑖,𝑗 ≥ 𝐿𝑚𝑎𝑡)𝑗 − ∑ (𝐿𝑖−1,𝑗 ≥ 𝐿𝑚𝑎𝑡)𝑗

∑ (𝐿𝑖−1,𝑗 < 𝐿𝑚𝑎𝑡)𝑗

 

 

Sur la base de cette optimisation, la proportion d’individus matures à chaque âge a été 

optimisée de manière à minimiser à la fois la somme des écarts entre les proportions d’individus 

observées et celles prédites sur la base des classes de tailles définies dans GR3D US, c.-à-d. de 0 à 15 

ans, et les tailles simulées à partir de l’observation des valeurs de la littérature (Figure 25). 

eq.6 

eq.7a 

eq.7b 
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FIGURE 25. Ajustements des ogives à maturité pour les trois métapopulations obtenues à l'issue 

de la phase d'optimisation. En trait plein, les ogives observées et en tiret celles simulées. 

 

Trois courbes de croissances mâles et femelles, pour chaque sexe dans chaque métapopulation, 

ont été alors obtenues (Figure 26). Les valeurs des paramètres correspondant ont été reportées dans le 

Tableau 4. 
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FIGURE 26. Courbes de croissance différenciées mâles et femelles obtenues à la suite de 

l’optimisation du processus de croissance et de maturation et introduites dans le modèle GR3D 

US. En trait plein, la courbe de croissance des deux sexes confondus (c.-à-d. indifférenciée), en tirets, 

celles des femelles et en pointillées celle des mâles. 

 
 

2.4.2. SURVIE DES GENITEURS APRES LA REPRODUCTION 

Comme évoqué dans la section 2.3.3, les aloses présentent des stratégies de reproduction 

différentes selon la latitude (Leggett et Carscadden 1978 ; Limburg et al. 2003). Pour tenir compte de 

ces variations au sein du modèle GR3D US, la probabilité de survie des géniteurs après la 

reproduction a été reliée à la température de l’eau à travers un nouveau paramètre 𝑇𝑟𝑒𝑓𝑆𝑢𝑟𝑣𝑃𝑜𝑠𝑡𝑆𝑝𝑎𝑤𝑛 et 

fait intervenir deux nouveaux paramètres alpha et β (eq.1) (Tableau 4). 

D’une part, la valeur seuil 𝑇𝑚𝑖𝑛𝑂𝑏𝑠 fixée à 25°C, correspond à la température minimale 

observée dans la Rivière St. Johns (Floride) en été sur la période 1900-1950. Cette valeur correspond, 

sur notre période de simulation, à la plus faible température estivale dans une rivière connue pour 

n’abriter que des individus sémelpares. Ainsi, en deçà de cette valeur, les individus meurent après la 

reproduction dans le modèle. D’autre part, la survie théorique maximale β a été optimisée en utilisant 

R, afin d’obtenir une survie moyenne de 10% sur l’ensemble des 98 bassins versants pour conserver 

une cohérence avec le modèle de Rougier et al. (2014). La valeur de β après optimisation est de 0.18 

(Tableau 4). 
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L’inclusion du processus de survie de géniteurs après reproduction dépendant de la 

température a donc permis de simuler un gradient latitudinal d’itéroparité au sein du modèle, 

comparable à celui décrit dans la littérature (Limburg et al. 2003) (Figure 18).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

FIGURE 27. Survie annuelle des géniteurs après la reproduction dans GR3D US pour 14 rivières 

étudiées par Limburg et al. (2003). Les points rouges correspondent aux valeurs moyennes sur la 

période 1900-1950 pour chaque bassin versant. Les délimitations des métapopulations selon l’ASMFC 

(2020) ont été ajoutées à titre d’indication.  

 

2.4.3. SURVIE DES GENITEURS AVANT REPRODUCTION ET LA SURVIE DES JEUNES STADES EN 

RIVIERE 

La survie des jeunes stades au cours de la reproduction et celle des géniteurs avant 

reproduction sont décrites par des courbes en cloche dépendantes de la température et définies par les 

paramètres 𝑇𝑚𝑖𝑛𝑆𝑢𝑟𝑣, 𝑇𝑜𝑝𝑡𝑆𝑢𝑟𝑣, 𝑇𝑚𝑎𝑥𝑆𝑢𝑟𝑣   et 𝑇𝑚𝑖𝑛𝑅𝑒𝑝, , 𝑇𝑚𝑜𝑝𝑡𝑅𝑒𝑝 ,  𝑇𝑚𝑎𝑥𝑅𝑒𝑝  respectivement. Les seuils 

de tolérance thermique ont été optimisés sur la base des données de présence/absence historiques de 

l’alose savoureuse (Walburg et Nichols 1967). En effet, j’ai considéré que la présence historique 

d’aloses dans un bassin résultait d’un succès de la survie des géniteurs et des recrues dans ce même 

bassin versant, impliquant des températures compatibles avec les limites de tolérance des deux stades. 

Les valeurs des paramètres pour la survie des jeunes stades et des géniteurs avant reproduction 

ont été obtenues à l'aide de modèles additifs généralisés (Generelized Additive Models, GAM) (Hastie 
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et Tibshirani 1990). Les observations de présence/absence au cours de la période 1900-1950 

(distribution quasi « pristine ») ont été prédites en fonction des séries chronologiques de températures 

printanières moyennes observées dans les 98 bassins versants américains pour les jeunes stades, et des 

températures estivales moyennes pour les géniteurs (Figure 28). Les quantiles 1% et 99% ont été fixés 

pour définir les seuils de tolérance thermique de la survie des géniteurs (𝑇𝑚𝑖𝑛𝑆𝑢𝑟𝑣 et 𝑇𝑚𝑎𝑥𝑆𝑢𝑟𝑣) et des 

jeunes stades (𝑇𝑚𝑖𝑛𝑅𝑒𝑝 et 𝑇𝑚𝑎𝑥𝑅𝑒𝑝  ), soit des températures de 5,43°C et 25,7°C pour 𝑇𝑚𝑖𝑛𝑆𝑢𝑟𝑣 et 

𝑇𝑚𝑎𝑥𝑆𝑢𝑟𝑣  , et de 5,1°C et 24,36°C pour 𝑇𝑚𝑖𝑛𝑅𝑒𝑝 et 𝑇𝑚𝑎𝑥𝑅𝑒𝑝  (Tableau 4). 

 

FIGURE 28. Courbes de réponse de la survie des jeunes stades en fonction de la température 

moyenne printanière obtenues par GAM. (A) Présences/Absences de la grande alose observées 

en fonction de la température, (B) et (C) probabilité de présence en fonction de la température 

prédite par le modèle GAM (panel B, application d’un spline et panel C, échelle naturelle). 

 

TABLEAU 4. Description des paramètres et des valeurs optimisées dans le modèle GR3D US. 

Parameter name Description 

Nominal 

value after 

optimization 

Optimization 

method and 

remarks 

Reproduction   

repSeason Season of the reproduction Spring – 

∆trec Assumed age of juvenile produced by the 

reproduction (years) 

0.33 – 

η Parameter to relate S95,j and the surface of a 2.4 – 
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spawning place (individuals.km
-2

) 

θ Ratio between S95,j and S50,j in each spawning 

place 

1.9 – 

α Fecundity of the species (eggs.individual
-1

) 250 000 – 

survoptRep Optimal survival rate of an individual from 

eggs to the age Δtrec 

1 ×7
−3

 – 

TminRep, ToptRep, 

TmaxRep 

Water temperature (°C) regulating survival of 

an individual from eggs to the age Δtrec 

(5.1, 

13.5,24.3) 

GAM based 

on the 

presences and 

absences 

observed in 

the river basin 

colonized by 

the species 

λ Parameter to relate cj and the surface of a 

spawning place 

4.1×10
−4

 – 

σrep Standard deviation of log-normal distribution 

of the recruitment 

0.2 – 

β Maximal survival rate of spawners after 

reproduction 

0.18 Became a 

new process 

based on the 

water 

temperature 

to account for 

the latitudinal 

gradient in 

the percent of 

iteroparous. 

R-

optimization 

based on the 

observations 

at which no 

repeat 

spawning is 

occurring 

 

alpha 
 -0.58 

TrefSurvPostSpawn 
Temperature (°C) at which there is no repeat 

spawning 
19.9 

 

Downstream migration 

  

downMigAge Age of individual when it runs toward the sea 

(years) 

0.33 – 

downMigSeason Season of the run toward the sea Summer – 

 

Growth 

  

Lini Initial length of juveniles in estuary (cm) 2.8 R-

optimization 

based on 

thegrowth 

curves 

available in 

Gilligan‐

Lunda et al. 

(2021) 

σ∆L Standard deviation of log-normal distribution 

of the growth increment 

0.705 

L∞ Asymptotic length of an individual (cm) 47.51 

TminGrow, ToptGrow, 

TmaxGrow 

Water temperature (°C) regulating the growth (-4.66, 5.94, 

46.58) 

koptGrowFemale Optimal growth coefficient for females and 

males (cm.season
-1

) 

0.50 

koptGrowMale 0.47 
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Survival 

  

Zsea Annual mortality coefficient at sea (year
-1

) 0.4 – 

Hriv Annual mortality (different from natural) 

coefficient in river (year
-1

) 

0 – 

TminSurvRiv, ToptSurvRiv, 

TmaxSurvRiv 

Water temperature (°C) regulating survival of 

individuals in river 

(5.4, 16.7, 

27.5)
c
 

GAM based 

on the 

presences and 

absences 

observed in 

the river basin 

colonized by 

the species 

survoptRiv Optimal natural survival rate of individuals in 

river (year
-1

) 

1 
– 

 

Maturation 

  

LmatFemale 

Length at the first maturity (cm) 

44.2 R-

optimization 

based on 

ogives 

maturation 

available in 

ASMFC 

(2020) 

LmatMale 41.6  

 

Upstream migration 

  

upMigAge Age of an individual when it runs toward the 

river (years) 

_  

upMigSeason Season of the return of spawners in river for 

spawning 

Spring  

phom Probability to do natal homing behavior 0.97 
i,j
 – 

αconst, αdist, αTL, αWA Parameters of the logit function used to 

determine the weight of each accessible basin 

for dispersers/strays 

-40.8, 35.8, 0, 

0 

R-

optimization 

based on 

expert 

knowledge 

about mean 

and maximum 

distances of 

straying 

obtained from 

the 

questionnaire 

Dj-birhtPlace , 

σj−birthPlace, TL, σTL, 

𝑊𝐴, σWA 

Mean and standard deviation used for 

standard core values in the logit function 

300, 978,-,-,-, 

- 

w
deathBasin

 Weight of the death basin used to introduce a 

mortality of dispersers/strays 

0.5 
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2.5.   ARTICLE 3 – EFFET DE LA DISPERSION ET DES STRATEGIES DE REPRODUCTION 

SUR LA STRUCTURE DES POPULATIONS D’ALOSE SAVOUREUSE A L’ECHELLE DE L’AIRE 

DE DISTRIBUTION : UNE EXPLORATION BASEE SUR UN MODELE MECANISTE DE 

DISTRIBUTION 
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Abstract 

Ecological modeling initiatives at the species distribution range are building up, providing 

innovative insights for a sustainable management of migratory biological resources in a globally 

changing environment. In this paper, we used a mechanistic species distribution model called GR3D 

(Global Repositioning Dynamics for Diadromous fish Distribution) to examine the interconnected 

dynamics of American shad (Alosa sapidissima) populations across their native range along the 

Eastern U.S coast where the species demonstrates latitudinal variations in life histories and 

reproductive strategies. First, the initial design of the model was adapted and the model parameterized 

to fit the species ecology in its native range. Then, a sensitivity analysis was performed to test the 

influence of likely combinations/scenarios of uncertain processes regarding American shad 

distribution at sea, dispersal and reproduction on key characteristics of the species distribution. The 

sensitivity analysis showed the influence of the Allee effect (i.e. ‘depensatory’ process) and the 

homing rate (i.e. fidelity to the breeding sites) on the probability of presence and abundances 

estimated in catchments and number of metapopulations calculated by the model. Contrary to the 

homing rate, the distance covered by strayers to reach a new destination basin did not significantly 

contribute to changes in the calculated number of metapopulations or abundances. Furthermore, the 

integration of complex migration patterns during the marine phase (i.e. wintering and summering 

offshore areas) provided better estimates of the species overall distribution. Overall, our study 

illustrated the need for a deeper understanding of factors governing the large-scale distribution of 

migratory species to improve the management of local units. 

 

Key-words: species distribution models, knowledge gaps, sensitivity analysis, anadromous, 

population dynamics, eastern U.S coast 
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Introduction  

 

 Mechanistic species distribution models (M-SDMs) that integrate the population dynamics 

across a species range with spatially-explicit environmental data triggering the species responses to 

environmental conditions (Kearney and Porter 2009) could help in reducing the uncertainties 

remaining around the targeted species ecology and biology. Given the amount of data and knowledge 

required for building a species-specific M-SDM, such initiatives often led to the identification of 

critical knowledge gaps and opportunities for future field and lab works. When conceptualized and 

fully parameterized, M-SDMs then provide a solid framework to test various ecological hypotheses 

with the objective to narrow down the range of potential ecological processes to prioritize in future 

observational/experimental works (Guisan and Zimmermann 2000; Winsberg 2003; Gaucherel et al. 

2014). Due to their complex life cycle between fresh- and marine waters, and the increasing human 

pressures acting on aquatic environments, diadromous species (McDowall 1988) have experienced 

severe population extirpations at the scale of their distribution range, with most populations being now 

of high conservation concern (Limburg and Waldman 2009; Wilson and Veneranta 2019). In this 

context, the M-SDM named GR3D (Global Repositionning Dynamics for Diadromous fish 

Distribution) (Rougier et al. 2014) was built to assess the repositioning dynamics of diadromous 

species in a global changing environment with estimations of population size at the species 

distribution range. First applications of this model to Allis shad (Alosa alosa Linnaeus 1758) in Europe 

pointed towards the need of working on the intraspecific variability in the sensitivity to colder 

temperatures. If underestimated, this process may affect the success of future conservation schemes 

involving stocking activities across the species range (Rougier et al. 2015). 

The American shad (Alosa sapidissima Wilson 1811) is an anadromous fish species native 

from the Eastern Atlantic coast of North America and widely distributed from the St. Johns River 

(Florida) to the St. Lawrence River (Canada) (Limburg et al. 2003). In response to a combination of 

overfishing, inadequate fish passages at dams, water pollution and climate change, the species 

collapsed dramatically throughout its range (Limburg and Waldman 2009). American shad spend most 
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of their life at sea, feeding and growing in suitable areas before returning into rivers to spawn. Its life-

history traits and population dynamics vary with latitude (Glebe and Leggett 1981). Latitudinal 

variations include changes in spawning periodicity, fecundity, ‘reproductive strategies’ and growth rate 

(Limburg et al. 2003). At the southern edge of the species range, in Florida, the upward spawning 

migration begins in winter but not before May of June in the north (Limburg et al. 2003). Populations 

spawning in the southern extent of their range are semelparous (i.e. reproduce once and then die) while 

those spawning north are iteroparous (i.e. capable of reproducing more than once in a life time) 

(Leggett and Carscadden 1978c). By examining 33 populations of American shad, Hasselman et al. 

(2013) revealed that this pattern resulted in two genetics groups: central and northern iteroparous 

populations versus southern semelparous populations. However, experts of the 2020 American Shad 

Benchmark Stock Assessment launched by the Atlantic States Marine Fisheries Commission (ASMFC 

2020) agreed on three geographically-based zones: (1) semelparous metapopulation, occurring from 

Florida to Cape Fear; (2) the southern iteroparous metapopulation including populations north of Cape 

Fear to the Hudson River, and (3) the northern iteroparous metapopulation occurring north of the 

Hudson River (ASMFC 2020). Even well known for its life history variations with latitude, some 

aspects of its ecology remain more open to speculations/debate. 

After a short freshwater residency, most juveniles move into marine waters to form 

schools/shoals along the coast (Neves and Depres 1979; Greene et al. 2009), while some individuals 

remain in the lower estuarine reaches of their natal rivers to spend their first summer (Hoffman et al. 

2008). Emigration towards the sea commonly occurs in fall, although there is a high degree of inter- 

and intra-population variability, with juveniles from northern rivers emigrating seaward first during the 

year (Greene et al. 2009; Walther and Thorrold 2010). Previous studies suggested that American shad 

then travel to offshore areas to find suitable temperature conditions for feeding and growth depending 

of the season (Dadswell et al. 1987). Most American shad go off the Florida coast, in the Mid-Atlantic 

Bight and as far as the Scotian Shelf to spent winter. Then, fish move northward to summering 

offshore areas in the Bay of Fundy, St Lawrence estuary or up to the coasts of Newfoundland and 

Labrador (Dadswell et al. 1987). Populations from many river systems are thought to travel and mix in 

these regions, although the trajectories at sea and the composition of the discrete aggregates are still 
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poorly documented. After 4 to 5 years of marine residency, most mature American shad enter their 

natal rivers and tributaries to spawn while some individuals stray to non-natal river systems (Melvin et 

al. 1986). A rate of 3% of strayers is commonly admitted but this estimate was based on a single study 

from Canada involving only one shad population (Melvin et al. 1986). This straying behavior allows 

individuals to move to new suitable areas within their environmental niche, and therefore this potential 

confers a way for the species to adapt to changing environmental conditions. Another factor linked to 

the reproduction dynamics might also influence how a species is distributed in space and time. The 

Allee effect (Stephens et al. 1999) is a concept broadly referred as a decrease in population growth rate 

at low densities of mates. This ‘depensatory’ process/dynamics is recognized as a possible explanation 

for population extirpations/collapses (Courchamp et al. 2008; Rougier et al. 2012).  

In this study, our goal was to provide a deeper understanding of the main biological factors 

governing the species large-scale distribution. To achieve this, we adapted the existing GR3D model 

to fit the American shad ecology and population dynamics in its native range. Then, we run a 

sensitivity analysis to test likely combinations of uncertain biological processes on model outputs 

related to shad distribution and metapopulation structuring. Main knowledge gaps and data limitations 

to test in the sensitivity analysis were chosen in accordance with difficulties encountered when 

adapting the model to the species and by consulting species experts. We assessed the influence of the 

reproductive strategies/tactics and dispersal/homing behavior on the American shad population 

dynamics across its native range while considering two distinct patterns of migration at sea (c.-à-d. 

with and without offshore areas). Implications of these modelling results in terms of future 

observational studies and management options were finally discussed. 
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Material and Methods 

1. Presentation and adaptation of the M-SDM design 

1.1. GR3D main features 

GR3D combines the whole population dynamics of an anadromous species through six key 

biological processes, and thermal requirements to account for the effect of temperature on the species 

dynamics/biological life cycle. The six original key biological processes included: (1) reproduction, 

(2) growth, (3) survival, (4) downstream migration, (5) maturation, and (6) dispersal and upstream 

migration. A major update of the model for the present work consisted in the addition of a seventh 

biological process particularly relevant for the American shad life at sea: (7) trophic migrations 

between summering and wintering oceanic habitats. Though variability of life-history traits might 

have a genetic dimension/heritage, GR3D only argues variability as a plasticity to changing 

environmental conditions (Rougier et al. 2014). More precisely, plastic responses to temperature 

concerned three biological processes in the model, i.e. growth at sea, survival of spawners, both before 

and after spawning, and survival of early-life stages in rivers. 

To apply GR3D to the American shad, the overall model design was mainly kept the same but 

most model inputs were changed and some processes were also adapted to fit the American shad 

ecology and life history across it native range. Only the major changes relative to this application case 

were addressed through the Material and Method section. For a more detailed description of the initial 

model design and modeling choices, see the reference publication of (Rougier et al. 2014, 2015). 

 

1.2. Overview of the populations dynamics within the model 

1.2.1. Reproduction 

 

Reproduction occurred simultaneously in all river basins each spring. Variations in American 

shad spawning phenology taking place along the Eastern U.S coast (Limburg et al. 2003) was not 

addressed since it would have required changes in the model temporal time step, i.e. from seasonal to 

monthly. The number of recruits produced by the spawning stock in a river basin was modeled as a 

density-dependent process using a modified Beverton and Holt stock-recruit curve (BH-SR) (Beverton 

and Holt 1957) (Appendix 1, eq.A1a-f). The relationship between the recruit mortality and 
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temperature followed a dome-shape curve (Rosso et al. 1995) with recruit survival decreasing outside 

the range of thermal and optimal temperatures defined for the species (Appendix 1, eq.A1f and Table 

A1).  

1.2.2. Growth, maturation and dispersal into the rivers 

 

Growth of individuals was modeled using a Von Bertalanffy growth function (hereafter 

VBGF; Von Bertalanffy 1938) with stochasticity of seasonal growth increment described by a 

lognormal distribution (Appendix 1, eq.A2a, and Table A1).  

Assuming that growth likely depends on water temperature (Brown et al. 2004), we provided 

an extension of the common VBGF function to account for seasonal variations in growth (Bal et al. 

2011). The seasonal growth increment was modulated by water temperature (T) using a modified 

Lehman function (Svirezhev et al. 1984) (Appendix 1, eq.A2b). 

Fish remained in the ocean until they reach the size at maturity, and then dispersed to enter a 

river basin and reproduced. For homers (c.-à-d. fish individuals returning to the natal river to spawn), 

the probability of migrating into the natal river basin was given through a constant probability (Table 

A1). For strayers (c.-à-d. individuals colonizing a new river basin which differs from their natal origin 

to reproduce), we assumed that the distance between the new destination catchments and the natal 

river basins was the only driver, even though attractiveness could result of multiple physical factors 

such as river discharge or presence of conspecifics (e.g.,Vrieze and Sorensen 2001).(Appendix 1, 

eq.A3a). The probability of entering a new destination basin to reproduce was described by a logit 

kernel function on the standardized distance between the departure and the destination basins 

(Appendix 1, eq.A3b and Table A1).  

1.2.3. Survival  

 

At each time step, the probability of survival for each individual was estimated using its 

location along the land-ocean continuum and accounted for annual mortality coefficients at sea and in 

the river. The natural mortality coefficient in river was assumed to be dependent on water temperature. 

In river, survival occurred for spawners before and after they reproduced; the latter depending on the 
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number of reproduction in a lifetime (c.-à-d. iteroparity). In comparison to the original version of the 

model (Rougier et al. 2014), the probabilities of repeat spawning for the American shad were assessed 

through a survival probability of spawners after they reproduced. For recruits, the probabilities of 

survival were computed both from hatch to 14 days post-hatching and during their stay in river. 

Survival of recruits in river was dependent on the water temperature and was included in the stock-

recruitment relationship through a dome-shape curve (Rosso et al. 1995)(Appendix 1, Table A1). Once 

they migrate at sea, the juvenile survival was calculated based on the annual mortality coefficients at 

sea as previously mentioned. 

 

2. Model parameterization for the American shad 

2.1. Distributional and environmental data 

2.2.1. Species distribution 

Historical presences of American shad in rivers used to run simulations were gathered from 

the literature (Walburg and Nichols 1967). Data of presences and absences were reported in 98 river 

basins ranging from the Peace River (26.94°South, Florida) to the George River (58.61°North, 

Northern Canada) (Figure 1). Due to a lack of knowledge about the distribution of shads in mixing 

zones at sea, positions (latitudes and longitudes) of the wintering and summering habitats (2 × 3 

‘offshore basins’) were based on Dadswell et al. (1987) and approximated to be areas of 10.000 km² 

located at preferred depths for the species comprised between 50m for shallowest areas (e.g. Bay of 

Fundy) to 200m for deeper areas (e.g. Mid Atlantic Bight) (Neves and Depres 1979) (Figure 1; Table 

1). Bathymetric contours used to position the wintering and summering areas along the Atlantic coast, 

from Florida extending to the Gulf of Maine, were derived from the U.S department of Geological 

Survey (USGS, https://www.usgs.gov/). For the Bay of Fundy, bathymetric data were provided by the 

Commonwealth’s Bureau of Geographic Information (MassGIS, https://www.mass.gov/orgs/massgis-

bureau-of-geographic-information). 

2.2.2. Temperature data 

Temperature time series used to link life-history traits of the American shad to water 

temperatures were compiled from 1901 to 1950. For the 98 river basins, we used the mean between 

https://www.usgs.gov/
https://www.mass.gov/orgs/massgis-bureau-of-geographic-information
https://www.mass.gov/orgs/massgis-bureau-of-geographic-information
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monthly near-atmospheric surface temperatures and sea surface temperatures (SST) at the outlet 

(hereafter called ‘SSToutlet’). Monthly near-atmospheric surface temperatures were extracted from the 

CRU TS v.4.03 database (https://crudata.uea.ac.uk/cru/data/hrg/#info, DOI: 

https://catalogue.ceda.ac.uk/uuid/10d3e3640f004c578403419aac167d82), which consists of an 

atmospheric interpolated gridded dataset from weather observations with a resolution of 0.5°degree. 

SST for the ‘inshore’ and ‘offshore’ basins hereafter simplified as SSToutlet and SSToffshore, were 

extracted from the CHORE_AS database. It is a reanalysis performed by the CMCC (Centro Euro-

Mediterraneo sui Cambiamenti Climatici, http://c-glors.cmcc.it/) (Yang et al. 2017) reconstructing 

ocean variables from 1900 to 2010 at a resolution of 0.5°degree. Monthly time series of air 

temperature and SST were averaged over a 3-month period to provide seasonal temperatures. 

2.2. Biological input parameters 

 

Model parameters were calibrated using available field or laboratory data from the literature or 

were derived from expert knowledge. A panel of experts including scientists working on shads, river 

herrings or at least, with a thorough background on anadromous fish population dynamics have been 

invited to answer an online questionnaire regarding the model conceptualization and parameterization, 

and to guide the selection of combinations of uncertain processes to test in the sensitivity analysis (see 

Appendix 2 for the online questionnaire). 

Each fish in the model was assigned to a river basin according to its natal origin and sorted into 

one of the three regions based on the reproductive strategies (sensus Hasselman), i.e.  ‘semelparous’ 

from Florida to Cape Fear; ‘southern iteroparous’, north of Cape Fear to the Hudson River, NY; and 

'northern iteroparous’, north of the Hudson River; following the ASMFC (2020) classification 

(Appendix 3).  

3. Sensitivity analysis 

 

The influence on the overall shad population distribution of two key biological processes for 

which uncertainty remains, c.-à-d. dispersal and reproduction, was examined through changing: (1) the 

Allee effect, (2) the spawner survival after reproduction, (3) the medium distance for straying, and (4) 

the homing rate (Figure 2). The choice of these inputs was guided by the main knowledge gaps 

http://c-glors.cmcc.it/


Chapitre II   119 

 

 

 

identify by the panel of experts through the questionnaire and discussions during workshops, and the 

levels of factors/modalities were defined to fit with observations of likely parameters values. 

The sensitivity analysis consisted here of varying the model parameters linked to the uncertain 

biological processes considering two distinct physical environment at sea (section 3.1.1). Fifty-year 

simulations (i.e. from 1900 to 1950) were performed to test the influence of dispersal and reproduction 

on shad population spatial distribution and structure. An ANOVA-based global sensitivity analysis 

(Ginot et al. 2006) was conducted to evaluate how the model outputs react to changes in input 

parameters used in the population dynamics model (Figure 2). More specifically, ANOVA assessed 

the average contribution (main effect) of each input parameter to the overall outcome variance by also 

considering the interactions (Saltelli et al. 2000). 

 

3.1. Ecological assumptions behind the sensitivity analysis 

3.1.1. Simulation of shad migration routes and growth at sea 

 

Considering the currently limited knowledge on the marine stage for shad, we suggested two 

likely scenarios for shad migration routes at sea.  

The first hypothesis, the “River-Inshore” hypothesis (hereafter simplified as ‘RI’) considered 

that shad remain in the vicinity of their natal river to grow. Accordingly, we defined the ‘inshore 

basins’ located along the coast at the main entrance of each of the 98 river basins (Figure 1). Under 

this assumption, juveniles emigrated from their river basin in summer to enter the ‘inshore basin’ and 

remained there until going back to river at maturity (Figure 1A). 

An alternative assumption was to consider that shad exhibited seasonal trophic migration route 

at sea searching for suitable conditions to grow. This assumption was partially corroborated by results 

from tagging studies suggesting that shad from different origins mixed at sea in spatially-aggregated 

areas (Dadswell et al. 1987). Since there is a lack of data suggesting otherwise, we considered the 

juveniles to remain in the vicinity of their natal river (i.e.. in the ‘inshore basins’) to spend summer 

and fall, and then move to overwintering sites (called ‘wintering offshore basins’) to spend winter. The 

‘offshore basins’ were spatially structured based on the three sites where shad seasonally occur. 
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‘Wintering offshore basins’ included a region south of Florida, the Mid-Atlantic Bight (simplified as 

‘MAB’), and the Scotian shelf. During spring and summer, shad moved to better conditions to grow 

that were identified in the model as ‘Summering offshore basins’ including the Inner Bay of Fundy, St 

Lawrence estuary, and Newfoundland and Labrador (Figure 1B). This implied that shad experienced 

different thermal conditions depending on the migration patterns (i.e. migration routes and locations at 

which fish school).  

 

Figure 1. Physical environments of the GR3D model tested in the sensitivity analysis. Figure 1A and 

1B represented the two alternatives tested into the experimental design. (A) The ‘River Inshore’ (RI) 

hypothesis argued that shad do not mix into the ocean and stay in the vicinity of their natal river to 

grow. The physical environment was therefore composed of a set of 98 ‘inshore basins’ connected to 

98 river basins. (B) The ‘River Inshore Offshore’ (RIO) hypothesis suggested fish formed mixed 

schools in the ocean overwintering in suitable habitats (named ‘wintering’ and ‘summering’ offshore 

basins). ‘Summering’ and ‘wintering’ offshore basins broadly corresponded to summer and winter 

aggregations defined by Dadswell et al. (1987). Therefore, the physical environment included 

offshore basins where juveniles and sub-adults grew, and ‘inshore basins’ from which spawners 

dispersed. 

 

The choice of the wintering offshore basin when leaving a river basin was driven by the 

closest distance separating the river basin from the wintering areas. Fish then migrate to one of the 
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three summering offshore basins according to migration routes defined by Dadswell et al. (1987). Fish 

native from the southern, middle, and to a lower extent northern extent of their range mixed into the 

Bay of Fundy, while northernmost populations move as far as the St Lawrence estuary or off 

Newfoundland and Labrador (Table 1, Appendix 4). 

 

Table 1. Connections between the wintering and summering sites in which shad seasonally grow based 

on the migration routes identified by tagging studies (Dadswell et al. 1987).  

Wintering offshore basin name Summering offshore basin name 
(1) 

Off Florida 
(4) 

Bay of Fundy 
(2) 

Mid-Atlantic Bight (MAB) 
(4) 

Bay of Fundy 

(3) 
Scotian Shelf 

(4) 
Bay of Fundy 

(5) 
St Lawrence Estuary 

(6) 
Newfoundland and Labrador 

 

Growth parameters were calibrated to fit the observed growth curves for the three regional 

metapopulations regardless of fish gender (ASMFC 2020; Gilligan‐Lunda et al. 2021). These observed 

growth curves were based on a set of 10 river basins for which data were available and belonging to 

one of the three metapopulations (Appendix 3). Accounting for variability in growth and age at 

maturity between genders, length at maturity for both males and females were calibrated using the 

maturity ogives defined by the benchmark experts (ASMFC 2020) (Appendix 1, eq A4-A7b). 

3.1.2.  Spawners dispersal in rivers 

For dispersal, we considered either high or low homing rate, meaning that a large proportion 

of mature fish returned to their natal river to spawn. The homing rate was set to 0.95 (high value, 

simplified as ‘H’ in Figure 2) according to the straying rate commonly provided into the literature for 

the American shad (Melvin et al. 1986; Walther and Thorrold 2010) while the value of 0.75 (low 

value, simplified as ‘L’ in Figure 2) was derived from the European shad populations with a lower 

fidelity to their natal systems (Rougier et al. 2014). 

The relative distance to which half of the strayers were likely to disperse was set to high, 

medium and low values (simplified as ‘H’, ‘I’ and ‘L’ respectively in Figure 2), c.-à-d. 88.3km, 

53.6km and 19km respectively based on the expert answers to the questionnaire (group averages) 

(Appendix 2).  
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3.1.3. Reproduction dynamics  

 

Since no evidence for or against an Allee effect for shad exists, both options were tested. In 

case of an Allee effect, we considered two options. The first one stated that the minimum number of 

spawners to have a reproduction was the same in all the 98 river basins (i.e. a constant Allee Effect, 

simplified as ‘cst’ in Figure 2). The second option considered that the proportion of spawners actually 

participating to reproduction was proportional to the river basin size (i.e. size proportional, simplified 

as ‘SP’ in Figure 2). This assumption reflected the fact the probability to encounter conspecifics for 

reproduction decreased in large rivers when spawners were scarce. 

3.1.4.  Spawner survival after reproduction 

 

Latitudinally-correlated variations in the percent of repeat spawners (Leggett and Carscadden 

1978c) are thought to be the consequence of unfavorable environmental conditions during shad early-

life stages. Southern rivers are associated to warmer temperatures and more stable environments that 

are expected to foster semelparity, while unpredictable changes in thermal and flow conditions in 

northern rivers are suspected to promote repeat spawning (Leggett and Carscadden 1978). Therefore, 

we assumed that iteroparity was a consequence of survival of spawners after reproduction, through a 

linkage with the water temperature (c.-à-d. the survival was temperature-dependent, simplified as ‘TD’ 

in Figure 2). The probability of survival was then expressed as follows:  

 

𝑆𝑝𝑆𝑝 =
𝛽

1+𝑒
 
log (19)(𝑇𝑗− 𝑇𝑟)

(𝑇𝑚𝑖𝑛𝑂𝑏𝑠− 𝑇𝑟)

  

 

Where 
𝑙𝑜𝑔(19)

𝑇𝑚𝑖𝑛𝑂𝑏𝑠−𝑇𝑟
 corresponded to the slope of the logistic function ; 𝑇𝑚𝑖𝑛𝑂𝑏𝑠 was the temperature 

above which there was no repeat spawning (25°C), 𝑇𝑗  was the temperature in the river basin in 

summer and 𝑇𝑟 the averaged summer temperature for all the river basins considered, and β the 

theoretical maximal survival. The probability of shad to survive reproduction was thereby set to low 

values for highest temperatures and high values for coldest temperatures. 

eq.1 
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To assess the influence of the spawner survival on the distribution and structure of the 

populations, we tested an alternative hypothesis stating that an average of 10% of individuals survived 

the reproduction across the distribution range, as proposed in the allis shad GR3D application 

(Rougier et al. 2014).  

 

 

Figure 2. Conceptual diagram of the experimental design used to investigate the effect of reproduction 

and dispersal on the species distribution and metapopulation structure. Grey circles represented the 

biological processes targeted by the sensitivity analysis with the free texts in bold corresponding to the 

uncertain processes and their modalities. The three rectangles on the right represented the three model 

outputs examined. 

3.2. Model outputs in the sensitivity analysis 

 

The simulated spatial distribution was examined through (1) the log-likelihood (hereafter 

‘LogL’) and (2) the spawner abundances while the metapopulation structure was mainly assessed by 

(3) the number of emerging metapopulations (Figure 2). The log-likelihood was defined as the 

predicted probability of presence in a river basin j calculated as the proportion of reproductions 

leading to a recruitment of above 50 recruits over the last ten years of simulations (Rougier et al. 
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2015). It provided information on the global model accuracy regarding presences and absences. The 

spawner abundance relied on the number of spawners entering the river in spring to reproduce across 

the entire species distribution range (here 98 river basins), and provided an estimation of the size of 

the overall spawning runs. We posited that each catchment contained a transient local population so 

that the metapopulation resulted from the interactions between individual populations through 

dispersal (Hanski 1998). For this modelling attempt, we assumed that a metapopulation was occurring 

when local populations exchanged more than 5% of individuals between them. The rationale for this 

threshold was quite arbitrary, even though there is a general assumption in genetics to support this 

value. Exchanges of fish among the 98 river basins were computed based on the natal origin of 

individuals (i.e. rivers where individuals were born) and the destination basin (i.e. rivers where 

spawners migrated to reproduce). When straying occurred, fish entered a different river from their 

natal river to reproduce, and were labelled as ‘allochthonous’. Instead, fish returning to their natal 

river to spawn were labelled as ‘autochonous’. The percent of ‘autochonous’ fish was computed in 

each river for each seasonal time step. Rivers with the lowest percent of ‘autochtonous’ were then 

gathered/clustered with the rivers with which it shared the most individuals. Computation ended when 

all groups shared less than 5% of individuals. 

 

3.3.  Experimental design 

 

We used a complete factorial design and assessed the average contribution of each input 

factor, c.-à-d. uncertain processes, to the overall outcome variance and first-order interaction using an 

analysis of variance (ANOVA) (Ginot et al. 2006). The complete simulation design plan required 360 

simulations (Figure 2; three parameters with three levels, two parameters with two levels and ten 

replications: (3*3*2*2)*10 = 360). Over the 360 individual simulations, one was retained to build the 

reference parameter set that best described the population dynamics of the American shad. This 

parameter set was specifically used to provide simulations of the shad historical distribution and 

abundances in the results section. 
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Simulations were run over 1900-1950. This period was thought to be a reference point, as 

there is no clear evidence for shift in the state or functioning of natural systems caused by human 

activities (Steffen et al. 2015). The model was initialized with an initial population set at 500 000 

juveniles in each river basin. Simulations were run for 100 years with constant temperature conditions 

(c.-à-d. average temperatures of the 1901-1910 decade) to populate the model and limit the influence 

of initial conditions on simulations. Then, the model was run from 1900 to 1950 with updated seasonal 

temperature time series described in section 2.1.2. At each seasonal time step, the model provided 

estimates of shad abundances in each river basin as well as information on population status, 

dynamics, and spatial distribution (e.g. colonization range and number of river basins colonized).  

The ANOVAs were performed using the free software R (R Core Team, 2019). For each 

model output, first order indices (SI) and total sensitivity index (TSI) (Saltelli 2008; Faivre et al. 2013) 

were computed to measure the amount of variance explained by each parameter alone and assessed 

their contribution with all the other inputs respectively. Both SI and TSI vary between 0 and 1; TSI 

being higher than SI as it includes interaction effects. In this case, SI and TSI were expressed in 

percentage, so it implicitly assumed that the highest indices had the greatest impact on the model 

outputs. 

 

Results 

Simulated historical distributions and metapopulations structuring 

Simulations of the American shad distribution were run using the set that included an Allee 

effect proportional to the catchment size, a high homing rate associated to low distance dispersal, and 

a survival of spawners linked to water temperature. All the river basins with historical presences of 

shad have been ‘populated’ by the model up to the Restigouche River (48°N) under both hypotheses 

regarding trophic migration patterns at sea (i.e. ‘RI’ and ‘RIO’, Figure 1) (Figure 3).  

The log-likelihood and the overall spawner abundances under the ‘RIO’ simulations were 

higher than under the ‘RI’ hypothesis, with 9.29 ± 0.57 × 106 spawners entering the rivers across the 

overall range compared to 7.38 ± 0.56 × 106 under the ‘RI’ hypothesis (Table 2). 
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Figure 3. Comparison between the simulated distributions under ‘RI’ and ‘RIO’ hypotheses (right 

panels, A and B respectively) of the American shad across its native range over the historical period 

1900 – 1950. Simulated distributions were taken from summer 1915. The abundances of shad into 

each catchment were represented by a continuous scale of grays, with each shed being an increase of 

0.1 x 10
6
 spawners. The scale started with 0 (light gray) and ended with dark gray (1 x 10

6
). 

 

Table 2. Simulated values of the three model outputs considered under both hypotheses of shad 

distribution at sea after the 360 simulations, with LogL being the log likelihood, Sp the number of 

spawners and Nm the number of emerging metapopulations. Mean values were given with their 

standard deviations. 

Models outputs 

Physical environment for shad at sea 

RI RIO 

LogL -18.2 ± 17.4 -12.4 ± 8.88 

Nm 19.9 ± 7.43 21.4 ± 7.84 

Sp 7.38 × 106 ± 0.56 9.29 × 106 ± 0.57 
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Sensitivity analysis main effects 

 ANOVAs between the output variables LogL, Nm, and Sp and the input parameters explained 

86.29%, 98.89%, 66.11% of the deviance respectively under the ‘RI’ hypothesis; and 89.22%, 99.17% 

and 57.89% of the model deviance under the alternative hypothesis ‘RIO’ (Appendix 5, Table A1). 

When considering first order interactions, the deviance explained by the model was always higher, 

ranging between 59.38% and 99.57% of the model variability. In both cases, the lowest deviances 

were observed for spawner abundance Sp while the highest scores were for the number of emerging 

metapopulations Nm (Appendix 5, Table A1). 

 Results from the ANOVAs indicated that both the straying rate and the Allee effect 

significantly impacted the three output variables under both hypotheses ‘RI’ and ‘RIO’ (p-value < 

0.05) while the survival after reproduction only had a significant effect on the log-likelihood and the 

spawner abundances when considering the ‘RIO’ hypothesis. The straying distance did not explain the 

variability of none of the model outputs (Appendix 5, Table A2). 

 

Influence of the reproduction and dispersal dynamics on the American shad spatial distribution 

and metapopulation structure 

By examining the sensitivity indices (Figure 4A – 9A and Appendix 6), the Allee effect was 

the most influential parameter regarding the log-likelihood (LogL) by explaining 85% of the 

variability under both hypotheses (Figure 4A and 4B). The LogL was also strongly influenced by the 

homing rate and other factors in interaction (12.34% acting as the main factor, and 23.25% when 

considering interactions under the ‘RI’ hypothesis) (Figure 4A). The Allee effect negatively played on 

the LogL by decreasing the predicted probability of presence in a river basin compared to observations 

of presences and absences if there was no Allee effect. The lowest LogL was obtained when the Allee 

effect was set to the same value across the river basins. Similarly, the LogL was lower when 

considering a lower homing rate (Figure 5A and 5B). 
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Figure 4. TSI values (in %; the higher the percentage the more sensitive the model outputs were to the 

input factor considered) for the LogL under the ‘RI’ (A) and ‘RIO’ (B) hypothesis calculated from the 

ANOVAs.  

 

Figure 5. Variability of the LogL depending on the input modalities considered. The four panels 

indicated the input factors used to test the sensitivity of model outputs with each modality listed along 

 

Allee effect Homing Survival after 

spawning 

Straying distance 
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the x-axis for the ‘RI’ hypothesis (A) and the ‘RIO’ hypothesis (B). Results from the 360 simulations 

were represented by the scatter plots in grey.  

The spawner abundances was also highly influenced by the homing rate factor (>50 % of the 

deviance), and, to a lower extent, by the Allee effect and the spawner survival after reproduction 

(Figure 6). This was especially true when considering the ‘RI’ model, with both factors contributing 

together to around 23% of the output variability (Figure 6A). The spawner abundance decreased with 

the homing rate, the presence of an Allee effect proportional to the catchment size and a constant 

probability of survival after reproduction (Figure 7). 

 

Figure 6. TSI values (in %; the higher the percentage the more sensitive the model outputs were to the 

input factor considered) for the overall spawner abundances under the ‘RI’ (A) and ‘RIO’ (B) 

hypothesis calculated from the ANOVAs.  
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Figure 7. Variability of the spawner abundances (×10
6
) depending on the input modalities considered. 

The four panels indicated the inputs factors used to test the sensitivity of this model output with each 

modality listed along the x-axis for the ‘RI’ hypothesis (A) and the ‘RIO’ hypothesis (B). Results from 

the 360 simulations were represented by the scatter plots in grey. 

The homing rate was the most influential factor (96.50% and 98.80% under the ‘RI’ and ‘RIO’ 

hypotheses respectively) impacting the number of emerging metapopulations Nm. Unsurprisingly, a 

high homing rate significantly increased the number of metapopulation, since this parameter was 

directly linked to the straying/homing dynamics set into the simulation.  
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Figure 8. TSI values (in %; the higher the percentage the more sensitive the model outputs were to the 

input factor considered) for the number of emerging metapopulation under the ‘RI’ (A) and ‘RIO’ (B) 

hypothesis calculated from the ANOVAs.  

 
 

Allee effect Homing Survival after 

spawning 

Straying distance 
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Figure 9. Variability of the number of metapopulation depending on the input modalities considered. 

The four panels indicated the input factors used to test the sensitivity of model output with each 

modality listed along the x-axis for the ‘RI’ hypothesis (A) and the ‘RIO’ hypothesis (B). Results from 

the 360 simulations were represented by the scatter plots in grey. 

Discussion  

New perspectives regarding shad distribution at sea 

Range-wide studies integrating the complex life history of the target species have the potential to 

improve information available to scientists and managers for decision making (Guisan et al. 2013). By 

exploring likely assumptions regarding uncertain processes in shad population dynamics, our study 

brought modelling support for possible causes and consequences of variability in American shad life 

history. Our results indicated that the species dispersal dynamics, particularly the migration routes at 

sea and straying rate, should be considered to manage American shad populations, as both factors 

strongly influenced the GR3D model predictions in terms of distribution and number of 

metapopulations. In this study, we either assumed that individuals from multiple populations grouped 

in offshore areas for growth, making genetic mixing possible (‘RIO’ hypothesis) (Dadswell et al. 

1987), or simply remained in the vicinity of their natal rivers, promoting segregated populations (‘RO’ 

hypothesis) (Taverny and Elie 2001; Rougier et al. 2014). Although drastically contrasted in their 

ecological interpretations, both assumptions seemed likely regarding the low level of existing 

knowledge on American shad distribution at sea. A third hypothesis close to the ‘RIO’ option might 

also make sense with a scientific work suggesting that fish from all the river basins travel to the Gulf 

of Maine together before returning to their natal rivers to spawn (Neves and Depres 1979). Despite the 

evident limitations, the present study supported the most complex assumption regarding shad dispersal 

at sea, as the ‘RIO’ hypothesis provided better estimates of the historic species distribution. These 

findings suggested that a detailed characterization of oceanic migrations patterns for this species might 

be worth to investigate in future observational studies. More precisely, further research are needed to 

better characterize both the habitat use by juvenile and adult shad at sea, identify the natal origin of 

individuals composing the mixed-stock fisheries occurring in the Inner Bay of Fundy (Waldman et al. 
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2014) and predict future changes in marine migrations with climate change (Gilligan‐Lunda et al. 

2021). These new information might be useful to the next benchmark assessment. 

New insights on shad metapopulation structure 

Integration of stock structure into metapopulations is also fundamental regarding the species 

management. Unsurprisingly, results from the sensitivity analysis indicated that the homing rate 

strongly influenced the population structure, by increasing the number of simulated meta-populations 

at high-fidelity level. This result was triggered by the fact that higher fidelity in the model led to a 

reduction in fish exchanges among individual populations. Based on the threshold of maximum 5% 

exchange between metapopulations, this study revealed a higher number of metapopulations (i.e. 11 to 

30) than the three initially outlined in the last benchmark assessment (ASMFC 2020). This 

discrepancy between observations and simulations raised the question of the definition of the 

metapopulation concept and the influence of contemporary factors that may also influence the 

population structure. Regarding the concept definition, there is a general agreement that genetic 

differentiations among populations cannot be detected fewer than 5% of microsatellite polymorphism, 

but formal evidences to support this threshold are still lacking. Nonetheless, without any ambiguity, 

higher threshold values would have resulted in a significant reduction in the number of emerging 

metapopulations in the model. The difference between the observed and simulated numbers of 

metapopulations may also be the consequence of human-mediated gene flows over decades. Indeed, 

the considerable and regular inter-stock transfers of shad, especially within the northern part of the 

species range (i.e. iteroparous metapopulation), were suggested as a possible cause for weak genetic 

differentiations among iteroparous populations (Hasselman et al. 2013). In addition, GR3D 

simulations showed that a higher straying rate decreased the number of metapopulations, implicitly 

suggesting that the current straying rate in nature may be higher as suspected, possibly driven by 

human activities. Indeed, geographic proximity between rivers may promote straying, as it is 

commonly observed that more exchanges occur between relatively close rivers (e.g. Jonsson et al. 

(2003) for salmonids and Martin et al. (2015) for the allis shad). This pattern are thought to be the 

consequence of a more similar ecological setting between adjacent rivers (Keefer and Caudill 2014) 
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but also implicitly suggested that straying is promoted by shorter distances between rivers hosting a 

population. On that, we expected to observe less metapopulations in the simulations by increasing the 

mean distance at which strayers disperse, as it also enabled longer-distance dispersal. However, the 

present results did not support this assumption since the number of metapopulations was globally 

similar regardless the high or low straying distance considered during our simulations. However, it is 

important to note that the model incorporated only 98 river basins corresponding to a simplified 

topology of river basins that might bias the statistical distribution of inter-distance between catchments 

for the Eastern U.S. coast towards high values and limit as such the influence of straying distance in 

the modelled results and ecological interpretations. 

 

Importance of the Allee forces in population dynamics 

The sensitivity analysis underlined the importance of the Allee effect and its interactions with 

the homing rate on the species population dynamics. Integrating an Allee effect further constrained the 

simulated species distribution, leading to a lower fit with observed historical presences. This 

conclusion underscored the interest in considering the risk of a ‘depensatory’ effect in population 

extirpations as a major research focus in the future, especially because the ‘depensatory’ mechanism 

has not been acknowledged as crucial in American shad spatial distribution. Such finding might be 

exacerbated considering the current low level of population stocks, especially in large rivers (Kramer 

et al. 2009). Recent studies conducted on a French shad population suggested that the stock-

recruitment relationship including an Allee effect gave rise to a demographic collapse and when 

combined to overexploitation could explain the population collapse in the Gironde-Garonne-Dordogne 

(Rougier et al. 2012). Evidences from population extirpations related to an Allee effect have been 

observed for the Northwest stocks of the Atlantic cod Gadus morhua. The authors found that the 

increasing mortality experiences by Atlantic cod were sufficient to alter the density-dependent 

population regulation and impede stock recovery (Kuparinen and Hutchings 2014). 

Allee forces, even if recognized as powerful drivers, do not always result in population extirpations in 

the short-term. In some case, they are buffered through a combination of truncation of the migration 

season or geographic range resulting in the maintenance of populations at low levels of abundance. 
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Role of iteroparity 

The overall spawner abundances have increased when considering a temperature-dependent 

survival of spawners after reproduction. This conclusion is straightforward since we considered that 

survival probability of spawners increased when temperature decreased, resulting in higher mortality 

in the species southernmost distribution range. This latitudinal pattern is thought to be the 

consequence of unfavorable environmental conditions during shad early-life stages (Leggett and 

Carscadden 1978). For ectotherms, like fish, temperature is one of the proximate factors/regulators 

influencing the major life-cycle processes (Huey and Berrigan 2001; Angilletta et al. 2002). In 

response to environmental changes, fish might exhibit plasticity by adjusting their behavior and 

therefore become more able to face a wide variety of ecological situations. Hence, geographic 

variations in iteroparity may result from either phenotypic plasticity (i.e. the ability of a given 

genotype to displays changes in phenotypes when exposed to different environmental conditions 

(Pigliucci 2006)) or be direct consequences of genetic modifications (i.e. adaptation) (Fox et al. 2019).  

In this study, the iteroparity was assessed through a survival probability that depends on the 

water temperature, suggesting implicitly that spawner survival after reproduction was a plastic 

response to temperature variations, rather than a specific life-history trait. This assumption allowed to 

partially ‘mimic’ the latitudinal variability of repeat spawning and therefore supported the postulate 

that iteroparity may be plasticity plastic response for shad. 

Missing drivers related to human activities 

One limitation in the present study was the absence of explicit consideration of human 

influences on natural patterns in GR3D. Dam construction or removal, stocking as well as pollution or 

clean-up measures are current examples of human forcing/driving fish population functioning. For 

instance, the efficiency of downstream passages over dams may increase the mortality of fish through 

migratory delay, entrapment (Keefer et al. 2012) or increased predation. Also, previous research 

suggested a strong relationship between downstream passages, spawner abundances and rates of 

iteroparity (Leggett et al. 2004; Castro-Santos and Letcher 2010; Kahnle and Hattala 2012; Stich et al. 

2019). Indeed, delays at dams might extend the upstream migration and increase the related energy 
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expenditures, while also lead to more susceptibility to passage-induced mortality (Castro-Santos and 

Letcher 2010). On the opposite, efforts to restore fish migration might positively influence in-river 

survival and iteroparity. On that, we expected our estimates to be conservative, because factors 

associated with human influence were not included in our model. Nonetheless, integrating such 

human-induced factors into modeling attempts in addition to natural trends observed in pristine 

populations may be one-step further towards a better understanding of the effect of human activities 

on population dynamics.  

Possible management implications 

American shad has historically been managed at the watershed scale by states and federal 

agencies due to the high fidelity of the species to natal rivers. However, regional and coast-wide 

approaches were recently developed to face locally data-poor situations (ASMFC 2020). Incorporating 

information about the species dynamics from range-wide studies such as this one may bring new 

insights for decision-making; especially conclusions regarding the metapopulation aspects as 

suggested for river herrings (Hare et al. 2021). In particular, in the simulations, the straying rate was 

positively  correlated to the number of metapopulations, which are known to contribute to the 

resilience and persistent of local populations facing environmental stochasticity (Bowlby and Gibson 

2020a). Though this study provided some modelling evidence to support the causal relationship 

between life-history variability and population dynamics, more research are needed to design inter-

states management programs and conservation efforts at the scale of the species’ range (Hare et al. 

2021). 
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Appendix 1: Description of the GR3D model and parametrization and optimization 

steps required to apply the model to the American shad 

Reproduction 

The reproduction occurs yearly during the reproduction season defined in the 

parameter set. The number of recruits produced by the spawning stock in a river basin j is 

modeled as a density-dependent Beverton and Holt stock-recruitment relationship (BH-SR) 

(Beverton and Holt 1957), modified by considering a depensatory effect (or Allee effect) and 

a density-independent mortality from eggs to recruits function of temperature. 

The Allee effect is represented through the proportion of actual spawners, i.e. 

spawners that efficiently participate to the reproduction. The number of active spawners 𝑆’𝑗 at 

a stock level 𝑆𝑗 is calculated with a logistic function which parameters are related to the size 

of the catchment: 

 

𝑆′𝑗 =
𝑆𝑗

1 + 𝑒
(−𝑙𝑛 (19)

𝑆𝑗−(𝜂 𝜃⁄ ).𝑤𝑎𝑗
𝜂.𝑤𝑎𝑗−(𝜂 𝜃⁄ ).𝑤𝑎𝑗

)

 

 

 

where 𝑤𝑎𝑖 is the surface area of the catchment j, 𝜂 and 𝜃 are parameters defined so that 𝜂 ⋅ 𝑤𝑎𝑗 

and 𝜂 𝜃⁄ ⋅ 𝑤𝑎𝑗 correspond to stock level where 95% and 50% of the spawners participate to the 

reproduction respectively.  

The BH-SR becomes:  

 

𝑅𝑗 =
𝛼𝑗 ⋅ 𝑆′𝑗

𝛽𝑗 + 𝛼 ⋅ 𝑆′𝑗
 

 

eq.A1a 

eq.A1b 
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with 

𝛼𝑗 =
𝑏𝑗𝑒

−𝑏𝑗⋅𝛥𝑡𝑟𝑒𝑐

𝑐𝑗 ⋅ (1 − 𝑒
−𝑏𝑗⋅𝛥𝑡𝑟𝑒𝑐)

 

And 

 

𝛽𝑗 =
𝑏𝑗𝑒

−𝑏𝑗⋅𝛥𝑡𝑟𝑒𝑐

𝑎 ⋅ 𝑐𝑗 ⋅ (1 − 𝑒
−𝑏𝑗⋅𝛥𝑡𝑟𝑒𝑐)

 

 

 

where 𝑎 is related to fecundity, 𝑏𝑗 and 𝑐𝑗 are the density-independent and density-dependent 

mortalities between eggs and recruits during the recruitment duration 𝛥𝑡𝑟𝑒𝑐. 

The density-dependent mortality is function of the catchment size: 

 

𝑐𝑗 =
𝜆

𝑤𝑎𝑗
 

 

and the density-independent mortality depends on catchment temperature (𝑇𝑗) through a 

dome-shape curve of Rosso et al. (1995) 

 

 

𝑏𝑗 = −
1

𝛥𝑡𝑟𝑒𝑐
⋅ 𝑙𝑜𝑔 (𝑠𝑜𝑝𝑡𝑅𝑒𝑝 ⋅

(𝑇𝑗−𝑇𝑚𝑖𝑛𝑅𝑒𝑝)⋅(𝑡𝑗−𝑇𝑚𝑎𝑥𝑅𝑒𝑝)

(𝑇𝑗−𝑇𝑚𝑖𝑛𝑅𝑒𝑝)⋅(𝑡𝑗−𝑇𝑚𝑎𝑥𝑅𝑒𝑝)−(𝑇𝑗−𝑇𝑜𝑝𝑡𝑅𝑒𝑝)
2) 

 

 

where 𝑇𝑚𝑖𝑛𝑅𝑒𝑝, 𝑇𝑜𝑝𝑡𝑅𝑒𝑝and 𝑇𝑚𝑎𝑥𝑅𝑒𝑝 are the temperature characteristics of the tolerance curve. 

At 𝑇𝑗 = 𝑇𝑜𝑝𝑡𝑅𝑒𝑝, egg to recruit survival is optimal and there is no recruitment out of the range 

defined by 𝑇𝑚𝑖𝑛𝑅𝑒𝑝, 𝑇𝑚𝑎𝑥𝑅𝑒𝑝. 

eq.A1c 

eq.A1d 

eq.A1e 

eq.A1f 
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Stochasticity in the reproduction process is introduced by drawing the value of the 

effective recruitment in a lognormal distribution of standard deviation 𝜎𝑟𝑒𝑝 around the stock–

recruitment relationship. 

Survival probability of the spawners after reproduction 𝑆𝑝𝑠𝑝 allows to integrate the 

iteroparity pattern of the studied species. 

 

 

Growth 

Growth of individuals is modeled using a Von Bertalanffy growth function (hereafter 

VBGF; Von Bertalanffy 1938). The growth in GR3D is stochastic with seasonal growth 

increments 𝛥𝐿 following a lognormal distribution with mean 𝜇𝛥𝐿 and standard deviation 𝜎𝛥𝐿. 

The mean of growth increment is expressed as follows: 

 

µ∆𝐿,𝑔𝑒𝑛𝑑𝑒𝑟 = 𝑙𝑜𝑔 ((𝐿∞ − 𝐿𝑡) ⋅ (1 − 𝑒
−𝑘𝑔𝑒𝑛𝑑𝑒𝑟⋅∆𝑡)) −

𝜎∆𝐿
2

2
 

 

 

where Lt is the total length of fish at age t, 𝐿∞the asymptotic length, 𝑘 the growth coefficient 

for one gender, 𝛥𝑡 the duration of a time step. The initial length of individual at age 𝛥𝑟𝑒𝑐 is 𝐿0. 

The growth coefficient is supposed to vary with temperature (T) where the fish is located 

through a plateau curve given by a modified Lehman function (Svirezhev et al. 1984): 

 

 

𝑘𝑔𝑒𝑛𝑑𝑒𝑟 =

{
 

 𝑘𝑜𝑝𝑡,𝑔𝑒𝑛𝑑𝑒𝑟 ⋅ 𝑒
−4.6⋅(

𝑇𝑜𝑝𝑡−𝑇

𝑇𝑜𝑝𝑡−𝑇𝑚𝑖𝑛
)
4

, 𝑇 < 𝑇𝑜𝑝𝑡

𝑘𝑜𝑝𝑡,𝑔𝑒𝑛𝑑𝑒𝑟 ⋅ 𝑒
−4.6⋅(

𝑇−𝑇𝑜𝑝𝑡

𝑇𝑚𝑎𝑥−𝑇𝑜𝑝𝑡
)
4

, 𝑇 ≥ 𝑇𝑜𝑝𝑡

 

 

eq.A2a 

eq.A2b 
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where 𝑘𝑜𝑝𝑡,𝑔𝑒𝑛𝑑𝑒𝑟 is the optimal growth coefficient for one gender, T the temperature at fish 

location, Topt, Tmin and Tmax the temperature characteristics of growth, regardless the gender. 

At 𝑇𝑜𝑝𝑡, 𝑘𝑔𝑒𝑛𝑑𝑒𝑟 = 𝑘𝑜𝑝𝑡,𝑔𝑒𝑛𝑑𝑒𝑟. At 𝑇𝑚𝑖𝑛 and 𝑇𝑚𝑎𝑥, 𝑘𝑔𝑒𝑛𝑑𝑒𝑟 = 0.01 ⋅ 𝑘𝑜𝑝𝑡,𝑔𝑒𝑛𝑑𝑒𝑟. 

 

Maturation 

An individual becomes mature as soon as its length reaches the length at first maturity 

𝐿𝑚𝑎𝑡,𝑔𝑒𝑛𝑑𝑒𝑟 depending of its gender. 

 

Dispersal and upstream migration 

Spawners disperse between river basins and enter into a river basin to reproduce. For 

homers (i.e. fish individuals returning to the natal river to spawn), the probability of migrating 

into the natal river basin is given through a constant probability (Phom). For strayers (i.e. 

individuals which colonize a new river basin which differs from their natal origin to 

reproduce), the distance between the new destination catchment and the natal river basin is the 

main driver for fish ‘decision’, neglecting possible attraction from river discharge or presence 

of conspecifics. Then, relatively to the pairwise distance, a weight is assigned to each river 

basin using the following logit function:  

 

𝑤𝑗1→𝑗2 =
1

1+𝑒
𝛼0+𝛼1⋅

(𝐷𝑗1→𝑗2
−𝜇𝐷)

𝜎𝐷

 

 

 

where 𝐷𝑗1→𝑗2 is the distance between the departure 𝑗1 and destination basins 𝑗2, 𝛼0 and 𝛼1 the 

kernel parameters, 𝜇𝐷 and 𝜎𝐷 the mean and standard deviation of the inter-basin distances to 

eq.A3a 
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standardise distance. A virtual “death basin” with a fixed weight 𝑤𝑑𝑒𝑎𝑡ℎ𝐵𝑎𝑠𝑖𝑛 is introduced to 

take into account the fact that some individuals may not find any basin. 

Weights are divided by the total weight sum, providing the probability for each river 

basin to be selected as destination. Therefore, the probability for a strayer of entering a new 

destination basin to reproduce is then given by: 

 

𝑝𝑗1→𝑗2 =
𝑤𝑗1→𝑗2

𝑤𝑑𝑒𝑎𝑡ℎ𝐵𝑎𝑠𝑖𝑛 +∑ 𝑤𝑗1→𝑘𝑘≠𝑗1

 

 

Spawners migrate upstream then survive and reproduce if they found suitable thermal 

conditions.  

 

Survival 

At each time step, the probability of survival for each individual is calculated using its 

location along the land-sea continuum. In river, spawner survival occurs before and after they 

reproduce, and for recruits during reproduction. Survival of recruits depends on water 

temperature (see stock recruitment relationship above). The survival at sea is calculated using 

a constant annual mortality at sea.  

 

Growth and age at first maturity calibration  

We build a matrix  representing the length trajectories between 0 and 15 years of 1000 

individuals: one cell, 𝐿𝑖,𝑗, was the length at age i for individual j. 

 

∑(𝐿𝑖,𝑥 < 𝐿𝑚𝑎𝑡)

𝑗

 

 

 

eq.A3b 

eq.A4 
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At age 0, 𝐿0,𝑗 = 𝐿0for all individuals. Then for older age, the length was calculated with 

𝐿𝑖,𝑗 = 𝐿𝑖−𝑖,𝑗 + 𝐼𝑖,𝑗with 𝐼𝑖,𝑗 the growth increment at age i for individual j (see above). The 

growth increment was thrown from a lognormal distribution with the mean 𝜇𝑖 (depending of 

the length at previous age 𝐿𝑖−1,𝑗, and the two growth parameters 𝐾𝑜𝑝𝑡and 𝐿∞) and a standard 

deviation 𝜎: 

 

𝐼𝑖,𝑗 ∼ 𝐿𝑜𝑔𝑁𝑜𝑟𝑚𝑎𝑙(𝜇𝑖(𝐿𝑖−1,𝑗, 𝐾𝑜𝑝𝑡 , 𝐿∞), 𝜎) 

 

 

A population’s maturity ogive was estimated as the proportions of mature individuals among 

all individuals, mature and immature, across all ages (Heino et al. 2019). 

Based on the length matrix and considering the age at maturity 𝐿𝑚𝑎𝑡,𝑔𝑒𝑛𝑑𝑒𝑟 for a semelparous 

species, the proportion of mature fish at age i was the number of fish longer than 𝐿𝑚𝑎𝑡,𝑔𝑒𝑛𝑑𝑒𝑟 

minus the number of fish that have already spawned (longer than 𝐿𝑚𝑎𝑡 at age i-1): 

 

 

∑(𝐿𝑖,𝑗 ≥ 𝐿𝑚𝑎𝑡)

𝑗

−∑(𝐿𝑖−1,𝑗 ≥ 𝐿𝑚𝑎𝑡)

𝑗

 

 

 

The proportion of immature at age i was the number of fish smaller that 𝐿𝑚𝑎𝑡. the proportion 

of mature fish at age i was then calculated as follows:  

 

 

𝑜(𝑖) =
∑ (𝐿𝑖,𝑗 ≥ 𝐿𝑚𝑎𝑡)𝑗 − ∑ (𝐿𝑖−1,𝑗 ≥ 𝐿𝑚𝑎𝑡)𝑗

∑ (𝐿𝑖,𝑗 < 𝐿𝑚𝑎𝑡) + ∑ (𝐿𝑖,𝑗 ≥ 𝐿𝑚𝑎𝑡)𝑗 − ∑ (𝐿𝑖−1,𝑗 ≥ 𝐿𝑚𝑎𝑡)𝑗𝑗

 

eq.A5 

eq.A6 

eq.A7a 
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which simplified into:  

 

𝑜(𝑖) =
∑ (𝐿𝑖,𝑗 ≥ 𝐿𝑚𝑎𝑡)𝑗 − ∑ (𝐿𝑖−1,𝑗 ≥ 𝐿𝑚𝑎𝑡)𝑗

∑ (𝐿𝑖−1,𝑗 < 𝐿𝑚𝑎𝑡)𝑗

 

 

 

  

eq.A7b 
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Appendix 2. Online questionnaire proposed to the panel of expert to help us to define 

parameters related to American shad population dynamics that will be included in the GR3D 

model   

 

 

 

 

 

 

 

 

[Cette annexe n’est pas présentée ici dans la mesure où elle constitue l’Annexe B du 

manuscrit] 
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Appendix 3: Distribution of the three metapopulations identified by the ASMFC (2020) 

and the 10 rivers used for growth calibration into the GR3D model: (1)
 
St. Johns, (2) 

Cape Fear, (3) Pamlico-Tar, (4) Roanoke, (5) Potomac, (6) Susquehanna, (7) Delaware, 

(8) Connecticut, (9) Merrimack, and (10) Penobscot. 
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Appendix 4. Connectivity matrix between river basins and wintering offshore basins 

located at sea 
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Appendix 5: Summary statistics of the ANOVAs performed under both hypothesis of 

shad dispersal at sea 

Table A1. Percentage of variance explained by the input factor main effects with and without 

interactions applied to the three main output variables considered in the experimental design. 

LogL was the log likelihood, Sp the number of spawners and Nm the number of emerging 

metapopulations 

Deviance explained (%) 

Model outputs 

‘RI’ ‘RIO’ 

LogL Nm Sp LogL Nm Sp 

Main effect 86.29 98.89 66.17 89.22 99.17 57.89 

With interactions 97.57 99.47 69.35 95.13 99.57 59.38 

 

 

Table A2. Summary table of the statistical significance of input factors from the multivariate 

analysis (ANOVA) applied to the three output variables. The number of ‘*’ indicated the 

significance according to the p-value: ns = not significant, * = p-value <0.05, ** p-value 

<0.01, *** = p-value < 2.10
e-16

 

Inputs factors 
Model outputs 

‘RI’ ‘RIO’ 

 LogL Nm Sp LogL Nm Sp 

 

Allee Effect *** *** *** *** *** * 

 

Survival after 

spawning 

** *** *** * ns *** 

 

Homing *** *** *** *** *** *** 

 

Straying distance ns ns ns ns ns ns 
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Appendix 6: Comparison of the ANOVA global sensitivity Index (TSI) for the four 

uncertain processes in relation with shad dispersal and reproduction on the log-

likelihood (LogL), the number of emerging metapopulations (Nm) and the spawner 

abundances (Sp) under the two hypotheses regarding shad distribution at sea (‘RI’ 

versus ‘RIO’). High TSI scores indicating a greater influence of inputs factors on model 

outputs were in bold and underlined. 

 

 

 

  

Inputs factors 
Model outputs 

‘RI’ ‘RIO’ 

 LogL Nm Sp LogL Nm Sp 

 

Allee Effect 84.88 2.86 16.31 84.39 0.76 1.45 

 

Survival after 

spawning 

0.57 0.16 6.09 0.29 0.02 3.60 

 

Homing 23.25 97.01 49.10 16.12 99.18 54.52 

 

Straying distance 0.15 0.21 0.52 0.22 0.02 1.30 
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3. TENTATIVE DE REVISION DU MODELE GR3D V2.1 EU : FOCUS SUR LA DISTRIBUTION 

EN MER DE LA GRANDE ALOSE A L’ECHELLE DU GOLFE DE GASCOGNE 

3.1. PRINCIPAUX ENJEUX : UNE UTILISATION DES HABITATS MARINS COMPARABLES 

ENTRE LES DEUX ESPECES ?  

 

Au regard de l’effondrement des populations de grande alose observé sur l’ensemble de son 

aire de distribution, de nombreux travaux ont été menés pour comprendre les causes de ce déclin (ex :  

(Lassalle et al. 2008a ; Boisneau et al. 2011 ; Rougier et al. 2012 ; Paumier et al. 2019b). Si la plupart 

de ces travaux ont conduit à une description relativement détaillée du déroulé de la vie continentale, et 

des possibles effets du changement climatique, peu se sont intéressés à la phase de vie marine pourtant 

majoritaire dans le cycle de vie des aloses. De fait, la nécessité de mieux appréhender l’usage fait par 

cette espèce de l’espace marin a été soulignée dès 2011 par un comité d’experts (GRoupe d’Intérêt 

Scientifique sur les poissons AMphihalins ; GRISAM) en vue d’améliorer les mesures de conservation 

mises en place. Dans le cadre notamment du programme de connaissance Natura 2000 en mer (volet 

poissons amphihalins), des études se sont intéressées à la répartition marine de cette espèce pour 

apporter de nouveaux éléments dans la compréhension de leur distribution en lien avec la couverture 

spatiale des aires marines protégées (Acou et al. 2013 ; Trancart et al. 2014 ; Dambrine 2017). Depuis, 

l’idée d’un observatoire des migrateurs en mer a vu le jour améliorant encore les connaissances sur la 

répartition, la phénologie et la sensibilité aux pressions anthropiques dans ce milieu (ex : Khaled 2018; 

Elliott et al. 2020) 

Dans le Golfe de Gascogne, les grandes aloses et les aloses feintes se répartiraient de manière 

« agrégative » au niveau des panaches estuariens des principaux bassins versants d’accueil et de 

certaines baies saumâtres (Taverny et Elie 2001). Toutefois, l’application de modèles de distribution 

ont mis en évidence une variation saisonnière de la distribution des habitats favorables, qui seraient 

essentiellement côtiers de mars à août et localisés plus loin sur le plateau continental à l’automne 

(Dambrine 2017). Ces patrons de distribution seraient structurés par des variables abiotiques variant 

saisonnièrement telles que la salinité, la température, la bathymétrie ou encore la nature du sédiment 

(Trancart et al. 2014 ; Dambrine 2017). De même, s’il était jusqu’à présent supposé que les aloses 

restaient à proximité de l’embouchure du fleuve correspondant à leur bassin de naissance, les récentes 

études réalisées sur la microchimie des otolithes attestent d’un comportement plus « dispersif » en 

mer, suggérant l’existence de deux écotypes « grégaire résident » et « grégaire dispersif » (Nachón et 

al. 2019). 

  Dans la continuité de ces travaux, l’objectif de ce sous-chapitre est de déterminer l’existence 

de zones de regroupement en mer, telles que décrites chez l’alose savoureuse (voir Chapitre II, section 

2) avec les zones d’hivernage et d’estivage réparties le long de la côte et plus au large (Dadswell et al. 

1987). La détection et l’identification de ces habitats marins présentent un double enjeu. 
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Premièrement, l’intégration de ces nouvelles connaissances au sein de GR3D EU permettrait d’affiner 

la conception du compartiment marin et fournir des estimations plus robustes des abondances dans 

chaque bassin versant. Plus en termes de perspective que réellement traitée dans ce travail de thèse, 

une meilleure compréhension de la distribution marine de l’espèce est primordiale pour identifier les 

zones à fort enjeux de conservation, et estimer plus avant l’efficacité du réseau d’aires marines 

protégées français (AMP) (Dambrine 2017 ; Robin 2021). 

Ce chapitre dédié à l’amélioration de l’environnement physique marin de GR3D EU s’appuie 

sur les résultats du stage de Salomé MIALON, stagiaire de Master 2 de l’Université de Bordeaux, que 

j’ai encadrée durant 6 mois (Mars – Août 2020). 

 

3.2.  TENTATIVE D’IDENTIFICATION DES HABITAS MARINS SUR LES COTES 

FRANÇAISES POUR LA GRANDE ALOSE 

3.2.1. METHODOLOGIE  

 

L’identification de patrons de distribution marins repose sur l’utilisation des données ObsMer 

qui répertorient les captures accidentelles de grande alose et d’alose feinte sur un échantillonnage des 

actions de pêche des pêcheries professionnelles françaises opérant à proximité des façades maritimes 

métropolitaines.  

A. DONNEES ISSUES DES CAPTURES DE PECHE (OBSMER) 

 

Les données de captures accidentelles d’aloses en mer sont issues du programme 

d’observation ObsMer qui associe depuis 2003 la Direction des Pêches Maritimes et de l’Aquaculture 

(DMPA), l’Institut Français de Recherche pour l’Exploitation de la Mer (IFREMER), et les pêcheurs 

professionnels maritimes via le Comité National des Pêches Maritimes et des Élevages Marins 

(CNPMEM). Ce programme s’appuie sur un réseau d’observateurs indépendants embarqués à bord 

des navires de pêche commerciaux et formés à l’identification et la détermination des espèces.  

 

Les données de captures ont été collectées sur la période 2003-2018 selon un plan 

d’échantillonnage établi annuellement sur l’ensemble des côtes métropolitaines et couvrent quatre 

zones maritimes distinctes : la Manche, le Golfe de Gascogne, une partie de la Mer du Nord et la Mer 

Celtique auxquelles sont associées un total de 22 subdivisions CIEM
8
 (Figure 29, 27.4b – 27.8e). 

                                                           
8
 Comité International pour l’Exploration de la Mer ou ICES for International Council for the Exploration of the 

Sea ; https://wwz.ifremer.fr/peche/Le-monde-de-la-peche/La-gestion/ou/Zones-CIEM 

 

https://wwz.ifremer.fr/peche/Le-monde-de-la-peche/La-gestion/ou/Zones-CIEM
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Depuis 2009, l’échantillonnage est soumis à un protocole standardisé défini par la Directive 

Cadre pour la collecte des données (Data Collection Framework, DCF). De ce fait, les données 

antérieures à cette période sont considérées comme moins fiables, et n’ont donc pas été prises en 

compte dans le cadre de cette étude. Dans le contexte de la DCF, les observateurs choisissent 

aléatoirement un navire de pêche professionnel pour embarquer. A bord, l’échantillonnage est réalisé 

de manière aléatoire. Les informations relatives à l’activité de pêche (ex : date, latitude, longitude, 

engin) et la composition des captures sont recueillies pour chaque trait de filet ou opération de pêche. 

Les captures de chaque opération de pêche sont pesées et dénombrées, soit en totalité soit par sous-

échantillonnage. Pour la plupart, néanmoins, les captures, qu’elles soient débarquées ou rejetées sont 

identifiées pour permettre de dénombrer, peser (kg) et mesurer (mm) chaque individu. Lorsque les 

captures sont trop nombreuses, ces mesures sont prises pour un échantillon et extrapolées à l’ensemble 

de la capture. Les traits de filet ne contenant pas d’individus de grande alose ou d’alose feinte sont 

répertoriés dans la base de données ObsMer et ont été conservés partiellement pour tenir compte des 

absences. 

 

 

FIGURE 29. Couverture spatiale des données ObsMer utilisées pour la détection de zones de 

concentration de grande alose et d’alose feinte en mer. Les zones sont représentées par différentes 

couleurs et associées au subdivisions correspondantes, respectivement en vert : Mer du Nord; en 

jaune : mer Celtique ; en rouge : Manche ; en bleu : Golfe de Gascogne ; et en gris : Océan Atlantique. 
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B. REPRESENTATIVITE DES CAPTURES ET SELECTIVITE DES ENGINS DE PECHE 

 

Sur la période 2009-2018, 29 engins différents, incluant principalement des filets maillants, 

des filets maillants et emmêlants dérivants, des trémails, des chaluts de fond et chaluts pélagiques, des 

sennes et des palangres, ont été répertoriés dans la base de données ObsMer (Figure 30). 

La capture d’une alose vraie ou feinte est un évènement rare. Afin d’améliorer le taux 

d’occurrence dans le jeu de données, les opérations de pêche dont les profondeurs étaient supérieures à 

la profondeur maximale de capture d’une alose dans la base de données (c.-à-d.. 243m), ainsi que les 

engins n’ayant jamais conduit à la capture d’une alose n’ont pas été conservés (c.-à-d.. 13/29 engins 

ont été conservés). Ces 13 engins ont ensuite été regroupés selon la Classification Statistique 

Internationale Type des Engins de Pêche (CSITEP), en six groupes : (1) filets maillants et filets 

emmêlants, (2) lignes et hameçons, (3) chaluts de fond, (4) chaluts pélagiques, (5) chaluts jumeaux à 

panneaux, et (6) sennes (halées à bord). Sur les six groupes d’engins sélectionnés, seuls trois, avec une 

couverture spatiale homogène et un nombre suffisant de traits, ont été conservés pour limiter les biais 

relatifs à l’effort d’échantillonnage : les filets maillants et emmêlants (1), les chaluts pélagiques (4) et 

chaluts de fond (5). Ces captures ont été regroupées et traitées conjointement pour s’assurer d’avoir un 

nombre suffisamment important de captures sur l’ensemble de la zone d’étude. De même, les traits 

dont l’échantillonnage est partiel, c-à-d. l’ensemble des individus de la capture n’ont pas été mesurés 

et pesés, ont été écartés (environ 10% des données). 

C. RASTERISATION ET CALCUL DES INDICES D’OCCURRENCE ET D’ABONDANCES 

 

Les données de captures de pêche sont référencées spatialement par la latitude et la longitude 

de début et de fin du trait de pêche. Afin d’obtenir des données ponctuelles de présence/absence, la 

localisation d’une capture a été approximée par le centroïde de l’opération/trait de pêche. Le nombre 

de capture totale étant relativement faible, la zone d’étude a été subdivisée en une grille de résolution 

0.5° × 0.25°, soit ¼ de rectangles statistiques CIEM (Figure 30). 

Pour chaque cellule de la grille, deux variables basées sur les données de présence/absence 

(pourcentage d’occurrence) et les données de capture (abondance) ont été calculées. Le pourcentage 

d’occurrence de traits positifs, O, a été défini, pour chaque cellule j, comme le ratio du nombre de 

traits positifs 𝑁𝑝𝑗 (c.-à-d. ayant conduit à la capture d’une alose) sur le nombre total de traits  𝑁𝑡𝑗  

𝑂𝑗 = 
𝑁𝑝𝑗

𝑁𝑡𝑗
 × 100 

 L’abondance n’étant pas directement renseignée dans la base de données, le nombre 

d’individus dans chaque trait a été utilisé comme proxy de l’abondance. Les données de capture ont 
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été standardisées en fonction de l’effort d’échantillonnage (CPUE, Capture par Unité d’Effort) 

correspondant ici au nombre de traits totaux dans la cellule j :  

𝐴 𝑗= 
𝑁𝑗

𝑁𝑡𝑗
 × 100 

Avec 𝑁𝑗 le nombre d’individus mesurés dans chaque cellule j.  

Pour pallier à l’hétérogénéité de l’effort de pêche, c.-à-d les cellules ne contiennent pas le 

même nombre total de traits, et limiter plus spécifiquement le poids accordé aux cellules ayant trop 

peu de traits dans l’analyse statistique, seules les cellules contenant au minimum dix traits de pêche 

ont été conservées.  

D. DETECTION DE PATRONS SPATIAUX EN MER 

 

Pour statuer sur l’existence de zones de regroupement d’aloses en mer, nous avons choisi 

d’utiliser deux indicateurs statistiques : le I de Moran Global (Moran 1948) et le Getis-Ord-Gi* (Ord 

and Getis 1995) appliqués aux indices d’occurrence, O, et d’abondance, A (Figure 30). Le choix de 

combiner un indice global et un indice local permet d’assurer la détection de clusters quelles que soit 

leur résolution spatiale, et ainsi de limiter le risque de conclure à l’absence de clusters qui existeraient 

en réalité mais à une échelle spatiale non couverte par l’analyse statistique. 

L’application du I de Moran Global permet de mesurer l’autocorrélation spatiale (Griffith 

1987) en regardant la différence entre la valeur d’une variable en un point x donné et la moyenne des 

valeurs de cette même variable sur l’ensemble de la zone d’étude. L’indice I correspond donc au ratio 

entre la covariance des observations, définie grâce à une matrice de connexion entre les voisins, et la 

variance totale de l’échantillon. Dans notre cas, son utilisation permet de déterminer si les faibles 

valeurs de l’indice et/ou les fortes valeurs sont regroupées spatialement dans la zone d’étude ou 

suivent une répartition aléatoire. Le regroupement de valeurs similaires de O ou de A indique une 

autocorrélation spatiale positive. L’indice de Moran, I, varie entre -1 (dispersion ; autocorrélation 

négative) et 1 (présence d’un cluster ; autocorrélation positive). Un indice I de Moran proche de 0 

indique une répartition aléatoire des points ou absence d’autocorrélation spatiale, correspondant au 

modèle Complete Spatial Randomness (CSR). 

Ainsi, pour chaque cellule j de la grille, une liste des voisins, représentée sous la forme d’une 

matrice de connexion, a été établie. Dans notre cas, les cellules ne sont pas uniquement jointives et il 

n’existe pas d’à priori sur la taille des agrégats. La liste des voisins de chaque cellule a donc été établie 

selon la méthode des plus proches voisins et fixée à huit comme suggéré par Cleasby et al. (2020). La 
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matrice obtenue à partir de cette liste est donc asymétrique; un point pouvant être voisin d’un autre 

sans que la réciproque soit vraie.  

Compte tenu de la distribution non-normale et de la forte proportion d’absences, les résultats 

du I de Moran ont été confirmés par un test de permutation de Monte-Carlo (Manly 1997). Les valeurs 

de chaque indice (c.-à-d. O et A) ont été réattribuées au hasard à chacune des cellules de la zone 

d’étude pour simuler une distribution aléatoire des points dans l’espace. Au total, 1000 permutations 

ont été effectuées pour comparer les valeurs de I obtenues à partir des distributions de la variable 

d’intérêt simulées avec les valeurs de l’indice I de Moran basées sur les données de captures. 

Pour détecter la présence de clusters à l’échelle locale, nous avons utilisé l’indice de Getis-Ord 

Gi*, considéré comme « un indicateur local d’autocorrélation spatiale » (Anselin 1995)(Figure 30). 

L’indice permet d’identifier des régions dans lesquelles on observe des groupes de densités 

différentes, autrement dit, des zones dans lesquelles « la valeur d’une variable est fortement en lien 

avec ce qui l’entoure » (Harris et al. 2017). Généralement, ces zones sont appelés « hotspots » ou 

« points chauds ». L’indice traduit d’un regroupement en comparant la somme des valeurs d’une 

variable et ses voisins à la somme de tous les points de la zone d’étude. La détection d’un « hotspot » 

ou d’un « coldspot » résulte dans la valeur de l’indice (Z-score) et sa significativité (p-value associée). 

En suivant la méthode de Nelson and Boots (2008), un Z-score >2 permet de détecter un « hotspot ». 

A l’inverse, lorsque le Z-score <2, nous avons conclu qu’il s’agissait d’un « coldspot ». Plus la valeur 

du Z-score est élevée et plus l’agrégation est forte.  
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FIGURE 30. Cheminement des différentes étapes ayant conduit à l’identification de zones de 

regroupement en mer sur l’ensemble du Golfe de Gascogne, Manche, une partie de la Mer du 

Nord et Mer Celtique. 
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3.2.2. RESULTATS 

 

Bien que l’étude ait été menée pour les deux espèces d’aloses européennes, la grande alose et 

l’alose feinte, seuls les résultats relatifs à la distribution en mer de la grande alose seront détaillés dans 

la section résultat.  

A. EFFORT DE PECHE 

 
Les multiples filtres appliqués sur les données pour améliorer la représentativité des présences 

et limiter les biais relatifs à l’hétérogénéité de l’effort d’échantillonnage ont conduit à réduire le 

nombre total de traits de 79 507 à 33 468, soit la conservation de 42% du nombre total de traits. Le 

nombre de traits ayant conduit à la capture d’une grande alose ou d’une alose feinte est passé de 729 à 

472 et de 830 à 542 respectivement, soit la conservation d’environ 65% des traits. La sélection opérée 

sur les cellules de la grille conservant un nombre minimal de 10 traits totaux a permis de conserver 

98% des traits, malgré une forte diminution de la couverture spatiale. En effet, le nombre de cellules a 

été réduit de 439 à 240 cellules, représentant une perte d’environ 45% de la couverture spatiale. 

Comparativement, la conservation des trois groupes d’engin a permis de conserver 494 traits positifs 

sur les 538 répertoriant une présence dans la base de données pour la grande alose. Pour l’alose feinte, 

le nombre de traits positifs passent de 602 à 547. 

L’effort d’échantillonnage n’est pas uniforme, avec un nombre de traits par cellule variant de 

10 à 2177 traits (𝑥 = 139 ± 58 traits/cellule) (Figure 31). Les opérations de pêche sont plus largement 

côtières (profondeur <50 m) et principalement localisées dans les eaux françaises. Les côtes 

irlandaises et britanniques sont peu échantillonnées par la flottille française (Figure 31).  
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FIGURE 31. Répartition du nombre de traits par cellule de la grille sur la zone d’étude pour 

l’espèce Alosa alosa sur la période 2009-2018. Les cellules en blanc ont été retirées de l’analyse 

après les différentes sélections.  

 

B. LOCALISATION DES HOTSPOTS EN MER 

 

Les résultats des tests de Moran I et de permutations de Monte-Carlo attestent de la présence 

d’autocorrélation spatiale positive sur l’ensemble de la zone d’étude (p-value < 0.05 ; et I > 0) pour les 

deux variables testées, indiquant que les points de même valeur d’occurrence et d’abondance ne sont 

pas réparties aléatoirement dans l’espace (Tableau 5). 

TABLEAU 5. Résultats du test de Moran et des p-values associées (p-value) sur la distribution 

observée (Moran’s I) et simulée (Test de permutation de Monte-Carlo) des occurrences et 

abondances de la grande alose sur l’ensemble de la zone d’étude. Le nombre d’étoiles renseigne 

sur la significativité de l’indice : p-value > 0.05 ns ; p-value <0.05 * ; p-value <0.0.1 ** ; p-value 

<0.001 ***  

Variable Indice de Moran I (p-value) 
Test de permutation Monte-Carlo 

(p-value) 

Pourcentage 

d’occurrence (O) 

0,25318 *** 

(<2,2 10
-16

) 

0,25318 *** 

(0,0009) 

Abondance (A) 

 

0,18633 *** 

(2,618 10
-14

) 

 

0,18633 *** 

(0,0009) 

 

L’utilisation de l’indice Getis-Ord Gi* local a permis de mettre en évidence l’existence de 

zones à forte occurrence et abondance (Z-score >2 et p-value <0.05) localisées (1) au sud de la 
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péninsule bretonne, (2) à l’embouchure de l’Adour à la frontière avec la péninsule Ibérique et 

s’étendant jusqu’au Bassin de Parentis, et (3) dans le Pertuis Breton et l’embouchure de la Gironde 

(Tableau 6, Figure 32A). A l’exception de la zone (3), ces résultats sont similaires à ceux obtenus en 

utilisant la variable d’abondance, puisque les zones de fortes occurrences sont également des zones à 

fortes abondances (Figure 32B). 

 

FIGURE 32. Localisation des « hotspots » de capture (% d’occurrence, (A)) et d’abondance (B) de 

grande alose dans la zone d’étude. Les cartes ont été obtenues en utilisant l’indicateur Getis-Ord 

Gi*. 

 

TABLEAU 6. Récapitulatif des caractéristiques et de la localisation des différents « hotspots » 

identifiés à l’issu du test de Getis-Ord Gi*. 

Localisation Hotspot (id) 
Nombre total 

de traits 

Pourcentage 

d’occurrence (%) 

ou 

abondance 

Sud-Bretagne 
O1 1249 43 

A1 2279 128 

 

Gironde-

Charente 

O2 591 19 

 

Adour 

O3 1314 53 

A3 892 
27 
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3.3. DISCUSSION  ECOLOGIQUE AUTOUR DES RESULTATS 

Cette étude a permis de mettre en évidence des zones à plus forte densité dans lesquelles les 

individus semblent se regrouper. La présence de ces zones et leurs localisations varient selon la 

variable utilisée (pourcentage d’occurrence ou abondance) avec néanmoins deux zones communes 

localisées au sud de la Bretagne et au niveau de l’Adour. Le fort pourcentage de capture et 

d’abondance des individus du sud de la Bretagne concorde avec les précédents travaux menés dans le 

Golfe de Gascogne dans les années 80 qui rapportent des captures plus importantes de grande alose au 

niveau des côtes bretonnes (Nachón et al. 2019). En utilisant la microchimie des otolithes et un modèle 

de mélange Bayésien, les auteurs ont montré que les individus proviendraient majoritairement de 

l’Adour ou de la Gironde, par confusion dans la signature microchimique de ces deux bassins versants 

(Nachón et al. 2019). L’absence d’individu provenant des rivières du nord comparativement aux 

rivières du sud du Golfe de Gascogne a été expliquée par les auteurs comme étant directement corrélée 

à l’état des populations de grande alose dans les fleuves bretons. Les populations des rivières 

normandes et bretonnes étaient presque éteintes dans les années 80 et les populations de Loire très peu 

abondantes comparativement à la situation dans les populations sud telles que l’Adour, la Garonne ou 

encore la Charente (Nachón et al. 2019). La pertinence de ces conclusions sur l’origine des individus 

pour la période récente peut toutefois être contestée compte tenu de l’effondrement des stocks de ces 

populations sud au cours des dernières décennies (Rougier et al. 2012 ; COGEPOMI Adour-Garonne). 

L’identification de « hotspots » dans le Golfe de Gascogne tend à confirmer l’hypothèse selon 

laquelle certains individus restent à proximité des embouchures de fleuves (définis comme «grégaires 

résidents » selon Nachón et al. (2019)), ou effectuent des migrations plus importantes pour se 

regrouper dans des zones d’hivernage (définis comme « grégaires dispersifs » selon Nachón et al. 

(2019)). Dans le Golfe de Gascogne, des travaux antérieurs relient la présence d’individus de grande 

alose à des profondeurs allant de 15 m à 115 m (Trancart et al. 2014), en accord avec les observations 

de Taverny et Elie (2001). Cette distribution, plutôt côtière et localisée au niveau du plateau 

continental, est également observée au nord de la Péninsule Ibérique, et au Maroc, où les présences 

côtières pourraient s’expliquer par la présence d’upwelling dans ces deux régions (ex :  Sabatié (1993) 

; Nachón et al. (2016)).  

Au regard de ces travaux, ces zones côtières pourraient être ainsi constituées d’individus 

provenant d’un même bassin versant d’origine situé à proximité de cet agrégat, tandis que les 

regroupements plus au large (c.-à-d. Sud Bretagne) seraient associées à des individus provenant de 

différents bassins versants. Cette hypothèse a d’ailleurs été démontrée chez l’alose américaine, avec 

des regroupements moins homogènes dans l’origine des individus aux plus grandes profondeurs 

(Neves and Depres 1979 ; Dadswell et al. 1987). La formation de ces zones plus au large reflète la 
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capacité de dispersion des espèces et donc potentiellement d’adaptation face aux changements de 

conditions environnementales.  

En effet, chez l’alose savoureuse, les patrons de distribution semblent positivement corrélés à 

la présence de conditions environnementales favorables en mer. Les agrégats identifiés seraient liés à 

des habitats assurant des fonctions différentes, probablement en lien avec la croissance ou le 

déplacement (corridors) (Dadswell et al. 1987). Il peut ainsi être supposé que les zones les plus 

côtières seraient majoritairement utilisées par les juvéniles (+1) en tant que zones de nourricerie, et les 

adultes sexuellement matures qui reviendraient sur les côtes à proximité de leur bassin de naissance 

avant d’entamer leur migration de reproduction. De même, les habitats plus profonds pourraient servir 

de zone de croissance et de maturation pour les individus sub-adultes. Cette interprétation de ces 

agrégats repose finalement sur une discrimination en fonction de la longueur (ou de l’âge). 

Dans cette étude, en l’absence de prise en compte de la longueur ou de l’âge, il n’a pas été 

possible de corroborer ces hypothèses de fonctionnalité des habitats identifiés. Toutefois, avec la base 

de données ObsMer, il est envisageable de considérer deux classes de longueur, inférieure et 

supérieure à 40 cm ; longueur discriminant les animaux immatures de matures (Taverny 1991). La 

distinction de ces groupes permettrait ainsi de regarder la répartition des deux classes de taille au sein 

des zones d’agrégations identifiées. Par ailleurs, l’étude de la saisonnalité associée à l’analyse des 

classes de taille constitue également un bon indicateur de la fonctionnalité de ces zones, en permettant 

d’identifier d’une part des patrons spatiaux-temporels dans l’utilisation de ces habitas, et d’autre part, 

d’estimer leur fréquence d’utilisation. 

 

3.4. CONSEQUENCES POUR LA STRUCTURE DU MODELE GR3D ET PERSPECTIVE DE 

RECHERCHE   

 

Comme évoqué précédemment, les captures d’aloses répertoriées dans la base de données 

ObsMer constituent simplement des prises accessoires puisque cette espèce n’est pas directement 

ciblée par les pêcheries. De plus, ces données sont le fruit du travail d’observateurs embarqués dont la 

présence à bords des bateaux est soumise à certaines contraintes (ex : administratives, 

météorologiques). Ce constat amène donc à une réflexion sur la validité des patrons de distribution 

observés en mer à partir de ces données, à savoir s’ils traduisent un biais lié à la pression 

d’observation, ou s’ils sont le reflet de l’écologie de l’espèce en question. Les sélections opérées sur le 

jeu de données, visant à améliorer la représentativité des présences dans la base de données en 

enlevant notamment les « fausses absences », ont permis de limiter, au moins partiellement, ces biais.  
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A ce premier biais d’observation lié à l’activité de pêche en elle-même, s’ajoute celui relatif 

aux observateurs embarqués. En effet, il n’est pas rare que l’échantillon ne soit pas représentatif de 

l’activité de pêche. L’embarquement d’observateurs est soumis à certaines contraintes, 

météorologiques par exemple, qui affectent l’échantillonnage. Les données de capture de pêche, 

constituent donc souvent une vision partielle, ponctuelle et biaisée de la réalité mais une des 

meilleures dont nous disposons à l’heure actuelle. Cette disparité dans l’effort d’échantillonnage, est 

d’ailleurs bien observée sur la Figure 31, avec des zones relativement bien échantillonnées à proximité 

des côtes françaises, et des zones peu échantillonnées au large, et sur les côtes irlandaises, rendant la 

robustesse de ces agrégats discutable.  

Ce constat de disparité dans la pression d’observation permet également de rendre compte de 

la limite d’utilisation de ce travail, dont les conclusions se concentrent sur le Golfe de Gascogne pour 

une utilisation dans un modèle de distribution d’espèce à l’échelle de l’aire de distribution. Les 

données ObsMer couvrent seulement l’activité des pêcheurs français. Leur couverture spatiale n’est 

donc pas suffisante pour identifier la présence de zones de regroupement vers les îles britanniques ou 

les côtes de la mer du Nord, telles que reportées pour l’alose feinte (Davies et al. 2020). 

Compte-tenu de la faible robustesse dans l’interprétation des regroupements spatiaux en 

l’absence de traitements statistiques supplémentaires notamment sur la longueur et la saisonnalité, et 

du peu de cohérence avec l’échelle spatiale de GR3D EU, les résultats de cette étude n’ont pas été 

retenus pour la conceptualisation de la phase marine du modèle GR3D EU. 
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AVANT-PROPOS 

 

Dans le chapitre précédent, l’adaptation du modèle GR3D à l’alose savoureuse a permis de 

fournir une nouvelle exploration des mécanismes impliqués dans la distribution spatiale de l’espèce en 

se focalisant sur des processus clés de son cycle de vie, tels que la dynamique dépensatoire, la 

croissance et la dispersion en mer, pour lesquels nous disposions de peu d’informations. En particulier, 

le modèle GR3D US appliqué à l’alose savoureuse a permis de tester in silico diverses hypothèses 

écologiques en lien avec ces processus et d’en améliorer ainsi les connaissances (Poulet et al, en 

préparation). 

En parallèle, l’application du modèle à ce nouveau cas d’étude a permis de formuler des 

hypothèses sur la phase de vie marine de la grande alose en Europe de l’Ouest par transposition des 

connaissances de l’alose savoureuse à l’espèce européenne. Ainsi, la répartition spatiale de la grande 

alose a fait l’objet d’une étude connexe sur l’ensemble du Golfe de Gascogne et de la Manche pour 

identifier des zones marines au sein desquelles les grandes aloses se regrouperaient pour se nourrir, 

croître et mâturer (Mialon 2020), à la manière de ce qui a été observé pour l’alose savoureuse avec les 

zones d’hivernage et d’estivage (Dadswell et al. 1987b). Bien que les résultats de ce travail de stage 

n’aient pas permis d’établir un nouvel environnement « alternatif » au sein du modèle GR3D EU, ils 

ont néanmoins permis d’approfondir les connaissances relatives à la vie marine de l’espèce en mettant 

en évidence de possibles zones à plus fortes occurrences/abondances des grandes aloses en mer. Ainsi, 

les deux applications du modèle GR3D ont permis, conjointement, de renforcer notre compréhension 

de leur dynamique de population de part et d’autre de l’Océan Atlantique, et d’identifier des points à 

adresser pour avancer vers une gestion plus adaptée de ces espèces « globales ». 

Pour la grande alose, la collecte de données en mer au moyen de nouvelles techniques et la 

bancarisation de ces informations au niveau supranational est apparue nécessaire pour la 

caractérisation des « habitats favorables » et la délimitation des zones prioritaires dans la 

conservation/restauration de l’espèce. Pour l’alose savoureuse, les résultats ont souligné le rôle 

important joué par l’errance, processus positivement corrélé au nombre de métapopulations simulées, 

et pour lequel peu d’estimations sont disponibles. Ainsi, l’amélioration des connaissances sur la 

dynamique de dispersion semble être une étape nécessaire pour concevoir des programmes de gestion 

inter-états efficaces. 

Afin d’étoffer la compréhension des processus sous-jacents impliqués dans la distribution des 

alosinés dans l’optique de prioriser les efforts de conservation pour ces deux espèces, une approche 

comparative de l’écologie de la grande alose et de l’alose savoureuse a été menée. Ce travail permettra 

notamment d’étayer les conclusions sur le rôle joué par la température et la dispersion dans la 

répartition spatiale des deux espèces. 
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D’un point de vue méthodologique, cette comparaison a été abordée au travers de simulations 

croisées, simulant la dynamique de l’alose savoureuse dans l’arc atlantique européen et de la grande 

alose sur la côte Est des Etats-Unis respectivement. Ainsi, ce chapitre III permet de mettre en 

évidence, de manière explicite, les différences de traits d’histoire de vie et de tolérance thermique 

entre les deux espèces, et les conséquences en termes d’aire de distribution et de structure en 

métapopulations. De manière plus générale, les résultats issus de ces simulations croisées permettent 

d’initier une réflexion sur l’introduction de nouvelles espèces migratrices amphihalines dans des zones 

non-natives et, sur un autre plan plus méthodologique, de pointer du doigt certaines des limites de 

l’utilisation du modèle GR3D. Ces limites seront par ailleurs abordées de manière détaillée dans la 

discussion générale de ce manuscrit. 

D’un point de vue rédactionnel, ce chapitre est structuré au format article scientifique  (c.-à-d. 

Introduction, Matériel & Méthodes, Résultats et Discussions) en anticipation de la rédaction d’un 

papier sur ce travail. En cela, il diffère donc de la structure des précédents chapitres. 
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1. INTRODUCTION : LA « METHODE COMPARATIVE », UN OUTIL CLE AU SERVICE DE 

L’ECOLOGIE 

 

Utilisée dans de nombreuses disciplines scientifiques telles que l’écophysiologie, la 

physiologie, l’anatomie, la biochimie, ou l’éthologie, la comparaison d’espèces constitue un outil 

heuristique  dans le développement de la pensée écologique (McIntosh 1985; Brooks et al. 1991). 

En biologie, les études comparatives font appel à une philosophie d’investigation appelée 

communément la « méthode comparative » (pour une revue détaillée des préceptes de la méthodologie 

comparée à son utilisation actuelle, voir Sanford et al. (2002)). La comparaison d’espèces est un 

concept relativement ancien qui repose sur le constat initial qu’un organisme est mieux décrit et 

compris si l’on s’intéresse à la diversité de ses composantes à travers les différents taxons (Sanford et 

al. 2002). Ainsi, Aristote (384 – 322 av. J.-C) recherchait des caractères communs aux espèces comme 

moyen de classification ; et Galien (129 – 201 ap. J.-C) s’est inspiré de la dissection d’autres 

mammifères pour illustrer son ouvrage dédié à l’anatomie humaine « On Anatomical Preparations»
9
 

(Gardner 1972).  

Les études comparatives, même dans leur forme la plus élémentaire – basée sur la recherche 

de similarités et de différences (ex : anatomiques, physiologiques, biochimiques) – ont permis des 

avancées majeures dans la compréhension des organismes biologiques et ont, parfois, révolutionné les 

fondements de l’écologie. La théorie de l’évolution, proposée par Darwin dans son ouvrage 

« L’Origine des espèces 
10

», suggère que les similarités observées entre deux espèces sont héritées 

d’un ancêtre commun. Depuis Darwin, la méthode comparative (c’est-à-dire la comparaison 

d’individus – de populations – d’espèces) est devenue un des principaux outils pour comprendre le 

fonctionnement des organismes et les processus évolutifs impliqués dans la variabilité phénotypique 

en corrélant ces différences/similarités avec les facteurs écologiques (Futuyma 1986). 

Bien que ces associations entre variables environnementales et caractères phénotypiques 

puissent témoigner de l’existence de processus adaptatifs, leur utilisation en biologie évolutive reste 

très controversée. En effet, la plupart des études comparatives utilisant ces associations pour étudier 

les adaptations évolutives ne tiennent pas compte des conditions environnementales passées 

auxquelles les lignées ont été confrontées. Selon Terjung (2011), cela s’apparenterait à une expérience 

en milieu naturel dont les conditions environnementales sont « inconnues » et « non-contrôlées ». 

Dans ce cas, l’utilisation de l’écologie comparée ne permet pas de conclure si les 

différences/ressemblances entre les espèces comparées sont la suite d’évolutions à partir d’un ancêtre 

                                                           
9
 Cl. Galeni Pergameni De anatomicis administrationibus libri IX (1990) , Claude Galien (0131?-0201?), 

Cambridge (Mass.) : Omnisys , [ca 1990]. Il n’existe pas de traduction française de ce livre. 
10

 Darwin, C. (2013). L'Origine des espèces. Texte intégral de la première édition de 1859. Média Diffusion 
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commun, ou si elles reflètent des adaptations évolutives récentes à des conditions environnementales 

contrastées. 

L’approche d’écologie comparative telle que développée dans le cadre de ma thèse 

s’apparente à une étude descriptive dont l’objectif est de mettre en évidence les variations et les 

similarités dans les traits d’histoire de vie des deux espèces et leurs conséquences en termes de 

distribution sans évoquer l’adaptation. Ainsi, son utilisation semble ici être appropriée et s’affranchit 

des biais d’interprétation fréquemment mentionnés lors des comparaisons limitées à deux espèces 

(Garland and Adolph 1994). 

 

Pour une compréhension approfondie de la dynamique de population de ces espèces, le recours à 

des modèles se focalisant sur les traits d’histoire de vie et les processus biologiques en réponse à 

certaines variables environnementales comme la température semble être une première étape 

pertinente. Ainsi, l’approche d’écologie comparative se limitera à deux cas d’étude pour lesquels deux 

modèles mécanistes de distribution ont été développés : l’alose savoureuse (GR3D v2.1 US) et la 

grande alose (GR3D v2.1 EU). 

  

2. METHODOLOGIE  

2.1. LES MODELES DE DISTRIBUTION D’ESPECES GR3D EU ET GR3D US 

 

Les similitudes et les différences écologiques des deux espèces ayant été décrites dans le 

Chapitre introductif (section 5.1.), et leur traduction au sein des modèles dans les Chapitres I et II, 

respectivement, je rappellerai ici simplement les processus fondamentaux qui diffèrent entre ces deux 

modèles, à savoir les seuils de tolérance thermique des espèces et la dispersion.  

 

Pour rappel, la construction du modèle GR3D EU et GR3D US repose sur l’intégration de 

processus clés du cycle de vie de chacune des espèces dont certains dépendent de la température. Ces 

processus dépendants de la température incluent la croissance, la survie des juvéniles au cours de la 

reproduction, et celle des géniteurs en rivière. Pour chacun de ces processus, des gammes de tolérance 

et des préférenda thermiques ont été définis sur la base de l’écologie de l’espèce, et des températures 

observées dans les bassins versants où l’espèce était présente historiquement. Par conséquent, ces 

gammes diffèrent nécessairement entre les deux espèces. 

La dispersion constitue un deuxième point majeur de divergence entre les deux modèles ; avec 

un taux de retour au bassin d’origine des individus d’alose savoureuse plus élevé (97% contre 75 % 

chez la grande alose, voir Tableau 4 et Tableau 1, respectivement), et une distance moyenne de 

dispersion moins importante. Chez l’alose savoureuse, 95% des individus errants trouvent un bassin 
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versant avant 111 km avec 50% des individus errants ne se dispersant plus au-delà de 19,08 km 

(Tableau 4). Chez la grande alose, ces valeurs sont bien plus importantes, avec une dispersion de 50% 

des individus errants à 88,3 km et de 243,2 km en considérant 95% des individus errants (Tableau 1). 

 

D’un point de vue de l’environnement physique du modèle, deux environnements physiques 

marins existent dans GR3D, à savoir « RI » et « RIO ». Le premier « RI » pour « River – Inshore » 

connecte chaque bassin fluvial à un bassin marin situé à l’embouchure du bassin fluvial (c.-à-d. 

« Inshore basin »). Il y a donc autant de bassins fluviaux que de bassins marins côtiers (Rougier et al. 

2014; Poulet et al. 2021a). Ce schéma soutient l’hypothèse que les aloses se répartissent à 

l’embouchure des fleuves sans mélange (Taverny et Elie 2001 ; Rougier et al. 2014). 

Le second « RIO » pour « River – Inshore – Offshore » inclue, en complément, des zones 

d’hivernage et d’estivage plus au large formant l’hypothèse de zones d’assemblages mixtes en mer 

(voir Chapitre II, section 2.3.2.). Ce second schéma constitue l’environnement physique marin de 

GR3D US appliqué à l’alose savoureuse.  

 

Dans le but de comparer l’écologie des deux espèces à la température, les valeurs  𝑇𝑚𝑖𝑛  , 𝑇𝑜𝑝𝑡  et 

𝑇𝑚𝑎𝑥 des processus dépendants de la température, figurant dans les tableaux de paramètres de chaque 

espèce (voir Tableaux 1 et 4), ont été représentées et les gammes de températures comparées 

visuellement. 

 

2.2.SIMULATIONS CROISEES  

Afin d’améliorer la compréhension des conséquences de la variabilité des traits d’histoire de 

vie observée entre les deux espèces sur l’ensemble de leur aire de distribution, six simulations 

croisées, mimant la dynamique de population de la grande alose sur la côte Est des Etats-Unis, et celle 

de l’alose savoureuse en Europe de l’Ouest, ont été effectuées selon le design expérimental présenté 

ci-dessous (Figure 33).  

Comme pour les simulations précédentes, les simulations croisées ont été effectuées sur la 

période historique, allant de 1900 à 1950. La dynamique de la grande alose sur la côte Est des Etats-

Unis a été simulée selon les deux environnements physiques marins testés précédemment sur l’alose 

savoureuse. La dynamique de l’alose savoureuse en Europe n’a été simulée que selon le schéma de 

distribution en mer à la côte (c.-à-d. « RI »), du fait de la nécessité d’approfondir la détection de zones 

de possibles agrégats en mer (Chapitre II, section 3 ; Mialon  2020).  
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FIGURE 33. Schéma expérimental des simulations croisées effectuées dans le cadre de l'approche 

comparative. Les ronds de couleur indiquent les simulations croisées considérées au sein de ce 

chapitre et simulant  des « introductions » d’espèce ; les ronds blancs et les flèches en pointillées 

indiquent les simulations relatives aux modèle GR3D EU et GR3D US avec les espèces endémiques. 

En gris clair, sont représentées les simulations n’ayant pas été conduites, compte tenu du manque 

d’informations écologiques nécessaires pour supporter la présence de zones de croissance offshore 

dans le Golfe de Gascogne et la Manche (voir Chapitre II, section 3 ; Mialon 2020). 
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2.3.INFLUENCE DE LA DYNAMIQUE DE POPULATION SUR LA DISTRIBUTION ET LA 

STRUCTURE DES POPULATIONS 

Les aires de distribution issues de ces simulations ont été comparées à l’aide de trois 

métriques : la limite Nord de colonisation qui représente la latitude de l’exutoire du dernier bassin 

versant « colonisé » selon le gradient latitudinal Sud-Nord ; l’abondance totale de géniteurs sur 

l’ensemble des bassins versants, et le centroïde de distribution des géniteurs en rivière au 

printemps basé sur les abondances totales. 

Pour la limite Nord de colonisation, un bassin versant est considéré comme étant « colonisé » 

lorsque la reproduction y est assurée de manière récurrente, avec un nombre de géniteurs sur frayères 

suffisamment important pour sortir de la trappe dépensatoire (ou effet Allee ; Stephens et al. (1999)). 

Dans le modèle, cela se traduit par une reproduction ayant conduit à plus de 50 recrues, en moyenne, 

sur les dix dernières années de simulation, conformément à Rougier et al. (2015), soit sur la période 

1940-1950 dans mes simulations.  

La structure des populations a été examinée à travers le nombre et la composition des 

métapopulations simulées par le modèle pour chacune des simulations présentées dans le plan 

d’expérience (Figure 33). Pour le calcul du nombre de métapopulations, j’ai considéré que chaque 

bassin versant contenait initialement une population locale et que l’émergence de métapopulations 

résultait des interactions entre les populations individuelles au travers de la dispersion (Hanski 1998). 

Sur la base de ce postulat, deux populations locales qui  échangent plus de 5% des individus entre elles 

sont regroupées dans une même métapopulation. Le processus itératif se termine lorsque tous les 

groupes identifiés (c.-à-d. les métapopulations) partagent moins de 5% des individus (voir Chapitre II, 

section 2.5 pour plus de précision concernant la compilation des métapopulations). 

 

 

3. RESULTATS  

3.1.GAMME DE TOLERANCE DES DEUX ESPECES A LA TEMPERATURE 

Les préférenda thermiques de l’alose savoureuse et de la grande alose se recoupent pour 

l’ensemble des 3 processus dépendants de la température inclus dans le modèle ; la croissance 

« Grow », la survie des géniteurs avant la reproduction, « SsurvB », la survie des jeunes stades 

« Osurv », et pour l’alose savoureuse, la survie des géniteurs après la reproduction comme l’espèce est 

itéropare, « SsurvA » (Figure 34). Concernant le processus de croissance pour l’alose savoureuse, le 

préférendum thermique couvre une gamme relativement large de température, avec une croissance 

optimale à une température plus froide que celle de la grande alose. Les optimums sont localisés à des 

températures plus élevées chez la grande alose pour les processus de croissance et de survie des jeunes 
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stades. Globalement, les gammes de tolérance sont plus étendues pour l’alose savoureuse, et 

descendent à des températures inférieures à celles de la grande alose pour l’ensemble des processus 

étudiés. 

 

FIGURE 34. Comparaison des préférenda thermiques de la grande alose et de l'alose savoureuse 

pour les 3 processus dépendants de la température inclus dans le modèle GR3D, et de la survie 

des géniteurs après la reproduction pour le modèle GR3D US. 

 

3.2.SIMULATION DE LA DYNAMIQUE DE L’ALOSE SAVOUREUSE EN EUROPE DE 

L’OUEST 

3.2.1. DISTRIBUTION SIMULEE 

La dynamique de l’alose savoureuse en Europe de l’Ouest telle que simulée avec GR3D EU 

aboutit à une colonisation de la quasi-totalité des bassins versants composant l’environnement 

physique continental du modèle (Figure 35), avec une limite Nord de colonisation au niveau du 

Namsen (64,5°N ; Norvège). En comparaison, la grande alose a une limite Nord simulée localisée au 

bassin versant de la Tamar (50,47°N ; Royaume-Uni). Cette distribution plus étendue calculée pour 

l’alose savoureuse dans cet environnement non-natif se traduit également en termes d’abondances 

avec un nombre total de géniteurs remontant les fleuves environ 3 fois plus important (7 112 252 

contre 18 694 138 individus) et un centroïde de distribution en conséquence décalé vers le Nord 

(Tableau 7). 
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FIGURE 35. Comparaison des distributions simulées de la grande alose (B) et de l’alose 

savoureuse (C) sur l’arc atlantique européen. La distribution est illustrée pour l’année 1930. La 

distribution historique de la grande alose est représentée sur le panel A sur la base des données dans 

EuroDiad 4.0. Les bassins versants en gris représentent les bassins versants pour lesquels des 

présences historiques ont été reportées sur la période 1751 – 1850. Dans les trois panels, les bassins en 

blanc sont ceux sans présences reportées (A) ou non-colonisés (B, C). Les nuances de rose 

représentent des nombres de géniteurs croissants.  

 

3.2.2. STRUCTURE EN METAPOPULATIONS DES DISTRIBUTIONS SIMULEES 

Sur l’arc atlantique européen, le nombre de métapopulations calculé pour l’alose savoureuse 

est de 50 et est largement supérieur au nombre de métapopulations comptabilisé pour la grande alose, 

à savoir 7. Parmi les 50 métapopulations simulées d’alose savoureuse en Europe, 27 représentent des 

bassins versants uniques ; les autres sont composées en majorité de moins de 6 bassins versants. A 
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l’inverse, les métapopulations simulées pour la grande alose sont constituées d’au minimum 4 bassins 

versants, et d’un maximum de 24 bassins versants (Figure 36). 

 

FIGURE 36. Carte des métapopulations simulées par le modèle GR3D EU sur l’arc tlantique 

européen pour la grande alose (A) et l'alose savoureuse (B). Les métapopulations simulées sont 

représentées par des couleurs différentes, sans correspondances entre les deux panels. Les bassins 

versants en gris, représentent les bassins versants « non-colonisés », selon la définition donnée en 

section 2.3. 

 

3.3.SIMULATION DE LA DYNAMIQUE DE LA GRANDE ALOSE SUR LA COTE EST DES 

ETATS-UNIS 

3.2.1. DISTRIBUTION SIMULEE 

Selon les simulations avec GR3D US, la grande alose sur la côte Est des Etats-Unis 

coloniserait les bassins nord-américains jusqu’à la rivière Delaware (39,85°N) en considérant que les 

individus en mer restent à proximité de leur bassin versant d’origine (hypothèse « RI » ; Figure 

37 panel D). Sous l’hypothèse d’une migration des individus dans des zones de croissance « offshore » 

(hypothèse « RIO » ; Figure 37 panel E), la distribution de l’espèce s’étendrait jusqu’à la rivière 

Blackstone-Providence (41,81°N) soit quelques degrés plus au nord. Quelle que soit l’hypothèse sur la 
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phase de vie marine, la distribution simulée de la grande alose serait plus méridionale que celle de 

l’alose savoureuse qui s’étend jusqu’à la Rivière Restigouche au Québec (48°N ; panels B et C). Cela 

se traduit par des abondances deux fois plus faibles pour la grande alose sous l’hypothèse « RI » (3 

343 616 pour la grande alose contre 8 240 970 pour l’alose savoureuse) (Tableau 7) 

 

FIGURE 37. Comparaison des distributions simulées de la grande alose sur la côte Est des Etats-

Unis (panels D et E) sous les deux hypothèses d’environnement physique marin « RI » (D) et 

« RIO » (E) avec les distributions simulées de l'alose savoureuse dans son aire de distribution 

(panels B et C) selon les deux mêmes hypothèses, respectivement. Les distributions sont illustrées 

pour l’année 1930. La distribution historique observée de l’espèce est représentée sur le panel A 

majoritairement sur la base de Leggett et Carscadden (1978). Les bassins versants en gris dans ce 

panel représentent les bassins versants pour lesquels des présences historiques ont été reportées. Dans 

les cinq panels, les bassins en blanc sont ceux sans présence reportée (A) ou non-colonisés (B, C, D et 

E). Les nuances de rose représentent des nombres de géniteurs croissants.  

 

3.3.2. STRUCTURE EN METAPOPULATIONS DES DISTRIBUTIONS SIMULEES 

Le nombre de métapopulations simulées pour la grande alose sur la côte Est des Etats-Unis est 

plus faible que celui calculé pour l’alose savoureuse dans son aire de distribution, quelle que soit 

l’hypothèse de dispersion en mer considérée, avec respectivement 4 et 7 métapopulations identifiées 

 

A B C 

D E 
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pour la grande alose contre 24 et 28 métapopulations pour l’alose savoureuse. Pour l’espèce native, les 

métapopulations sont essentiellement composées de rivières proches géographiquement, 

comparativement à la grande alose où les métapopulations incluent des rivières contiguës, mais plus 

éloignées spatialement. Le nombre de bassins versants formant la métapopulation varie également 

fortement avec des métapopulations composées de 2 à 27 bassins versants pour la grande alose contre 

1 à 15 pour l’alose savoureuse (Figure 38) sous l’hypothèse « RI ». En considérant une répartition des 

individus dans des zones de croissance favorables au large (hypothèse « RIO »), le nombre de bassins 

versants constitutifs d’une métapopulation varie de 1 (Loxahatchee) à 18 pour la grande alose. Pour 

l’alose savoureuse, ce nombre varie de 1 à 15, avec 70% des métapopulations composées d’individus 

originaires de moins de 3 bassins versants (Tableau 7). Ainsi, moins les métapopulations sont 

nombreuses, plus elles regroupent de bassins versants et plus ces derniers sont éloignés spatialement 

dans une même métapopulation. 
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FIGURE 38. Carte des métapopulations simulées par le modèle GR3D US sur la côte Est des 

Etats-Unis sous l'hypothèse « RI », pour la grande alose (A) et l'alose savoureuse (B), et sous 

l'hypothèse « RIO » (panels C, et D) pour les deux espèces, respectivement. 
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TABLEAU 7. Synthèse des valeurs obtenues pour les 4 métriques relatives à la distribution et à la 

structure des populations d’alose savoureuse (A. sapidissima) et de grande alose (A. alosa) dans 

les bassins versants européens (EU) et américains (US). Deux environnements alternatifs 

représentant des distributions marines différentes (« RI » et « RIO ») ont été testés dans GR3D US.  

 

4. DISCUSSION  

L’environnement est un facteur majeur de contrôle de la distribution des espèces. Cela inclue 

les paramètres externes directement liés aux conditions environnementales, telles que la température 

de l’eau, les régimes de précipitations et de débit, la photopériode, la concentration en oxygène dissous 

ou les interactions entre espèces, qui sont considérées comme les principaux facteurs externes à 

l’origine des patrons spatiaux de distribution observés (Planque et al. 2011). Dans les applications de 

GR3D, la distribution de l’alose savoureuse et de la grande alose est étroitement liée à la température 

par construction du modèle.  

 

Les simulations de la distribution des deux espèces au sein du même environnement physique 

ont mis en évidence une colonisation Nord des bassins versants américains et européens par l’espèce 

américaine. Ces résultats confirment que les différences de tolérance thermique pour la survie des 

jeunes stades et des géniteurs au moment de la reproduction vers des températures plus froides pour 

l’alose savoureuse facilitent la colonisation des rivières au Nord de l’aire de distribution. Dans le 

modèle GR3D EU, cette différence explicite est marquée par la colonisation des bassins versants 

britanniques et du Nord de la France, là où la grande alose ne colonisait pas de bassins versants dans 

l’environnement physique continental du modèle malgré une distribution historique observée 

s’étendant jusqu’à l’Elbe en Allemagne.  

Métriques de sortie Espèces 
US EU 

RI RIO RI RIO 

Abondance totale 

A. alosa 3 343 616 24 370 855 7 112 252  

A. sapidissima 

 
8 240 970 10 182 470 75 496  

Limite nord de 

colonisation 

A. alosa Delaware 
Blackstone-

Providence 
Tamar  

A. sapidissima Restigouche Restigouche 
Namsen 

 
 

Centroïde de 

distribution 

A. alosa 33,74 35,92 38,92  

A. sapidissima 41,29 41,28 
49,39 

 
 

Nombre de 

métapopulation 

A. alosa 4 7 7  

A. sapidissima 24 28 50  



Chapitre III   185 

 

 

 

Par ailleurs, la distribution simulée de l’alose savoureuse s’étend jusqu’au Nord de la Scandinavie, 

bassins dans lesquels la présence de populations fonctionnelles de grande alose n’a jamais été reportée 

historiquement (Baglinière et Élie 2000 ; Baglinière et al. 2003). 

Ainsi, la comparaison des distributions simulées de la grande alose et de l’alose savoureuse en 

Europe de l’Ouest interroge sur les facteurs fondamentaux expliquant l’absence observée de 

populations fonctionnelles de grande alose dans les fleuves irlandais et scandinaves. Plusieurs 

hypothèses, relevant de l’auto-écologie des espèces, ou bien résultant des choix de modélisation 

relatifs à l’environnement physique ou à la calibration des processus de dynamique de population 

peuvent être formulées. 

La première hypothèse relève principalement des capacités de dispersion de l’espèce. Compte 

tenu de l’éloignement géographique des rivières scandinaves (péninsule) et irlandaises (îles) au 

continent, une forte fidélité des grandes aloses au site de naissance ou d’une trop faible dispersion, en 

termes de distances, peuvent être évoquées comme des mécanismes ayant limité l’installation de 

populations de grande alose fonctionnelles dans ces bassins versants. Néanmoins, dans le modèle 

GR3D EU et son application à la grande alose, la dispersion est facilitée par un faible pourcentage 

d’individus adoptant le « homing » (75%). Ce pourcentage retenu dans la paramétrisation de la grande 

alose se traduit par un fonctionnement en « métapopulations » des populations de grande alose issues 

de rivières adjacentes comme souligné par les travaux récents en microchimie (Martin et al. 2015 ; 

Randon et al. 2018), et de manière indirecte, par une facilité à coloniser de nouveaux bassins (Rougier 

2014). Cependant, les simulations relatives à l’introduction de l’alose savoureuse dans l’arc atlantique 

européen ne semblent pas corroborer ces hypothèses en lien avec la philopatrie et les capacités de 

dispersion. En effet, malgré un plus faible taux d’errance, l’alose savoureuse colonise, dans les 

simulations, les bassins versants les plus au Nord, indiquant que des capacités de dispersion 

potentiellement insuffisantes pour la grande alose ne semble pas être le facteur limitant de sa 

distribution historique observée. 

Une autre explication précédemment évoquée de ce patron de distribution simulée réside dans 

les limites de tolérance thermique des géniteurs et des jeunes stades de grande alose. Au sein du 

modèle, la température minimale de survie des géniteurs est de 9,3°C et celle des jeunes stades est de 

10,7°C; indiquant que la reproduction est un succès (c.-à-d. les géniteurs se sont reproduits et les 

larves ont survécu) si les chroniques de température dans les bassins versants, au moment du frai, sont 

supérieures à ce seuil de 10,7°C. Après examen des chroniques de température dans les bassins 

versants localisés au-delà de la Tamar (limite Nord de colonisation dans le modèle), les températures 

moyennes de l’eau au printemps et en été, sur la période 1910-1940, sont apparues relativement 

proches du seuil de tolérance des juvéniles de l’espèce, avec des températures comprises entre 12,5°C 

et 14,09°C. Ainsi, l’hypothèse de températures trop froides pour assurer un succès reproducteur 
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apparait commune l’hypothèse vraisemblable pour expliquer l’absence de populations au-delà de la 

Tamar dans le modèle et possiblement l’absence de populations fonctionnelles en Irlande et en 

Scandinavie dans la distribution historique de l’espèce. Cette hypothèse se confirme par la 

confrontation des cartes de simulations croisées et des gammes de tolérance thermique des géniteurs et 

des juvéniles d’alose savoureuse fixées respectivement à 5,1°C et 5,4°C. Ainsi, la confrontation des 

cartes de distribution et des préférenda thermiques des espèces tend à montrer une affinité plus forte de 

la grande alose pour les eaux tempérées. Ces résultats sont confirmés par la comparaison des 

distributions simulées sur la côte Est des Etats-Unis sous les deux hypothèses d’environnement 

physique marin, avec notamment de plus fortes abondances dans les bassins versants sud, en Floride, 

pour la grande alose. La survie des géniteurs et des jeunes stades d’alose savoureuse est probable pour 

une gamme plus large de températures, réduisant ainsi la mortalité des géniteurs dans les bassins 

versant les plus au Nord. Ce constat renforce les conclusions de Rougier et al. (2015) sur la nécessité 

d’étudier la variabilité intra-spécifique chez la grande alose de la tolérance aux températures froides. 

Toutefois, d’autres hypothèses, attenant à la calibration des modèles, peuvent également 

expliquer les différences notables dans la colonisation des bassins versants Nord par les deux espèces 

et donc atténuer l’interprétabilité écologique des résultats. En effet, les préférenda de température de 

l’alose savoureuse ont été ajustés sur la base des données d’observation de présence et d’absence dans 

l’ensemble des bassins versants, en considérant une survie des géniteurs et des juvéniles possible dans 

les gammes de température à partir du moment où des populations d’alose savoureuse étaient 

historiquement établies dans ces bassins versants. Contrairement à l’application pour l’alose 

savoureuse, les gammes de tolérance thermique pour la grande alose ont été définies par rapport à des 

données expérimentales, et correspondent à des températures journalières (Jatteau et al. 2017; Paumier 

et al. 2019b). Ainsi, il n’est pas impossible qu’une partie des résultats soient imputables à ces choix 

durant la procédure de calibration plus qu’à l’auto-écologie des espèces, pénalisant ainsi la portée 

écologique de la comparaison des cartes de distribution simulées. Un des moyens de pallier à ce 

problème serait d’utiliser la même méthode de calibration pour les deux espèces, c.-à-d. ajuster les 

bornes de température 𝑇𝑚𝑖𝑛𝑅𝑒𝑝 , 𝑇𝑚𝑎𝑥𝑅𝑒𝑝 , 𝑇𝑚𝑖𝑛𝑆𝑢𝑟𝑣 et 𝑇𝑚𝑎𝑥𝑆𝑢𝑟𝑣 aux données de températures 

moyennes observées dans les bassins versants reportant historiquement la présence de grande alose. 

D’un point de vue structurel, les résultats issus des simulations croisées confirment le rôle de 

l’errance dans l’établissement de métapopulations, un rôle déjà illustré au cours de l’analyse de 

sensibilité présentée dans le chapitre précédent ; avec une  plus grande structuration en métapopulation  

chez la grande alose, c.-à-d. une structuration en un plus faible nombre de métapopulations. Ainsi, le 

nombre de métapopulations simulées, plus élevé chez l’alose savoureuse est à mettre en relation avec 

son fort taux de homing (estimé à 97% selon Melvin et al. (1986)). Toutefois, cette philopatrie ne 

semble pas être le seul facteur mis en cause. En effet, malgré un plus faible taux de homing testé 
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(75%) chez l’alose savoureuse dans son aire natale de distribution (voir Chapitre II, section 2.5 relatif 

à l’article en cours de relecture par les co-auteurs sur l’analyse de sensibilité), le nombre de 

métapopulations simulées pour l’alose américaine était supérieur au nombre de métapopulations 

formées par la grande alose dans le même environnement (c.-à-d. la côte Est des Etats-Unis) et avec le 

même taux de homing. Ce résultat pourrait  s’expliquer par la capacité plus importante de dispersion 

des individus errants de grande alose (distance où 50 % des errants se sont installés de 243 km pour la 

grande alose contre 111 km chez l’alose savoureuse), bien que l’influence de ce paramètre sur le 

nombre de métapopulations et la distribution de l’espèce ne soit pas apparu dominant dans l’analyse 

de sensibilité pour l’alose savoureuse.  

L’introduction d’espèce anadrome en dehors de l’aire native de distribution aboutit rarement à 

des installations, bien qu’il existe certains cas de réussites. On peut, par exemple, citer le saumon 

Chinook (Oncorhyncus tshawytscha) en Nouvelle-Zélande (McDowall 1994), la lamproie marine 

(Petromyzon marinus) dans les lacs du Saint Laurent (Wonham et al. 2000), le développement 

secondaire de l’anadromie chez la truite arc-en-ciel en Argentine (Pascual et al. 2001) et dans les îles 

Kerguelen (Ayllon et al. 2004) ou l’introduction de l’alose savoureuse sur la côte Ouest des Etats-Unis 

(Hasselman et al. 2012). Si les causes sous-jacentes à ce constat ne sont pas clairement identifiées, 

l’incompatibilité entre les traits d’histoire de vie de l’espèce et les nouvelles conditions écologiques et 

environnementales du bassin récepteur est souvent suggérée comme un frein à l’établissement de ces 

nouvelles espèces dans le nouvel habitat (ex : Huey et al. 2005). A titre de contre-exemple, le succès 

de l’introduction de l’alose savoureuse sur la Côte Ouest des Etats-Unis peut être expliqué par des 

facteurs écologiques, climatologiques et anthropiques (Hasselman et al. 2012).  Toutefois la présence 

d’évènements climatiques particuliers, comme El Niño, et les efforts d’ensemencements répétés opérés 

dans différentes rivières de la côte Pacifique ont également favorisé la prolifération et la dispersion 

rapide de l’espèce sur l’ensemble des bassins de la côte Ouest (Hasselman et al. 2012). Si les 

simulations tendent à montrer que les conditions de température rencontrées dans les bassins 

européens seraient favorables à l’alose savoureuse, le modèle et son application ne permettent pas 

d’indiquer si l’espèce pourrait effectivement se maintenir dans ce nouvel environnement, dans la 

mesure où la température est le seul facteur environnemental pris en compte dans GR3D EU.   

Plus particulièrement, d’un point de vue de la conservation des espèces, ces résultats apportent 

des éléments tangibles sur les mécanismes qui sous-tendent à la distribution de la grande alose et de 

l’alose savoureuse. En particulier, ces résultats soulignent l’aptitude des populations à se structurer en 

métapopulations ; un enjeu majeur en écologie de la conservation, compte tenu de la fragmentation des 

habitats en cours pour les espèces à larges aires de répartition (Jones 2006). Une population ayant une 

forte productivité serait ainsi en mesure de « secourir » une population en déclin, voire de recoloniser 

des habitats dans lesquels la population aurait disparu, si elle était priorisée en termes de conservation 



Chapitre III   188 

 

 

 

(Bowlby and Gibson 2020a). Pour l’alose savoureuse, le fait de maintenir un nombre élevé de 

populations distinctes lié à une forte philopatrie serait alors un obstacle à la persistance de certaines 

populations face à la variabilité environnementale ou la perte d’habitats symptomatiques de ces 

dernières décennies. A l’inverse, la structure en métapopulation de la grande alose lui conférerait un 

avantage, dans la mesure où des populations peuvent être perdues sans nécessairement mettre en 

danger l’ensemble de la métapopulation, réduisant ainsi le risque global d’extinction (Wilcox et al. 

2006; Vuilleumier et al. 2007; Bowlby and Gibson 2020) 

 

En conclusion, la méthode comparative menée à travers de ces premières simulations croisées, 

faisant intervenir des différences écologiques relatives aux traits d’histoire de vie des deux espèces, et 

à l’environnement (ex : séries chronologique de température), ont permis de valider des hypothèses 

précédemment formulées (ex : voir Chapitre II, section 2.5) concernant les principaux facteurs à 

l’origine de la structuration et de la distribution des deux espèces. Par ailleurs, ces comparaisons ont 

permis de davantage distinguer, parmi ces facteurs, ceux relevant de l’auto-écologie de l’espèce, et 

ceux inhérents à l’environnement physique de simulation. Ces résultats révèlent ainsi la pertinence de 

la méthode comparative dans la compréhension du fonctionnement des organismes, tout en pointant 

les limites d’utilisation de cette méthode dans un contexte de modélisation. En effet, si les modèles 

GR3D EU et GR3D US sont semblables dans leur construction, ils diffèrent dans leur méthode de 

calibration, ce qui peut biaiser l’interprétation écologique des résultats émanant de ces comparaisons. 
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AVANT-PROPOS 

 

L’objectif principal de ce travail de thèse était d’élucider les mécanismes impliqués dans la 

distribution et la structure des aloses de la façade Atlantique, en réponses aux forçages 

environnementaux et, plus particulièrement, la température. Le défi de ce travail consistait notamment 

à apporter des éléments de réponse concernant les principales lacunes (c.-à-d. les « knowledge gaps » 

en anglais) identifiées dans la dynamique de population de la grande alose et de l’alose savoureuse, 

afin d’orienter les efforts dans la collecte de données et de guider, si possible, les modalités de la 

gestion. 

Pour répondre à cette problématique principale, un modèle mécaniste de distribution d’espèce 

(GR3D) a été utilisé et adapté pour simuler la distribution et la structure des populations de la grande 

alose et de l’alose savoureuse dans leur zone native et sur la façade atlantique opposée ; et de 

quantifier à large échelle, le service de régulation associé à la grande alose. La problématique de cette 

thèse se situait donc à l’interface entre conservation des espèces migratrices amphihalines à l’échelle 

de leur aire de distribution, questionnement macro-écologique, et développement d’une approche de 

modélisation mécaniste adaptée à cette problématique. 

A l’image de la diversité des concepts et thématiques abordés au cours de cette thèse, ce 

dernier chapitre sera divisé en trois parties : la première partie sera dédiée à l’apport du modèle 

mécaniste de distribution GR3D dans la compréhension de la dynamique de population des deux 

espèces d’aloses, et permettra d’identifier les points majeurs auxquels GR3D a répondu, et ceux pour 

lesquels les questions sont restées « en suspens ». Ces éléments seront discutés dans un contexte de 

gestion des deux espèces en déclin. La deuxième partie concernera la modélisation mécaniste et les 

principales limites du modèle, tandis que la troisième partie présentera des perspectives d’évolution de 

GR3D dans le cas d’application aux deux espèces d’intérêt. 
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1. PRINCIPALES CONNAISSANCES APPORTEES ET LIENS VERS LA GESTION 

1.1.HOMING, ERRANCE ET METAPOPULATIONS  

 

Au bilan, les apports de ce travail concernent principalement le phénomène de dispersion et le 

fonctionnement en métapopulation qui en découle. Le taux de homing utilisé dans le modèle GR3D a 

été déterminé comme étant un facteur prépondérant dans la structuration des populations, et comme le 

principal facteur à l’origine de la variabilité du nombre de métapopulations simulées par le modèle. Si, 

pour le cas d’étude européen, l’estimation de ce taux se base sur la discrimination de l’origine natale 

des individus de plusieurs cours d’eau européens, le taux de homing des individus d’alose américaine 

est moins bien documenté et correspond  à des observations d’une rivière, localisée au Nord de 

distribution (Melvin et al. 1986). Une estimation des taux d’errance à plus large échelle (c.-à-d. 

plusieurs rivières), permettrait de fournir des informations plus robustes sur le nombre de 

métapopulation chez cette espèce avec de possibles conséquences en termes de persistance des 

populations d’alose américaine à long terme. En effet, il a été démontré qu’un nombre suffisant de 

populations locales interagissant au sein d’une métapopulation (« minimum viable metapopulation 

size », Hanski et al. (1996)), et une surface minimale d’habitats propices à l’espèce, sont nécessaires 

pour assurer la persistance de la métapopulation à long terme (ex : Bulman et al. 2007; Bellard et 

Hugueny 2020). L’amélioration de cette estimation de l’errance est d’autant plus importante que la 

métapopulation est un concept largement mobilisé lors des évaluations périodiques des stocks d’alose 

savoureuse aux Etats-Unis desquelles émergent des recommandations sur les recherches à mener à 

court et moyen termes sur cette espèce (ASMFC 2020). 

En outre, les résultats issus de la routine « flux de nutriments » ont souligné l’importance de 

l’errance dans la dynamique de transport des nutriments au sein des systèmes dulçaquicoles en Europe 

et, plus particulièrement, dans la dynamique de type donneur-receveur. En particulier, la distinction 

des apports en nutriments d’origine autochtone (c.-à-d. transportés de la mer par des individus nés 

dans ce même bassin versant) et allochtone a permis d’identifier les bassins versants, comme la Loire 

ou le Douro, dont la production de géniteurs de grande alose pourrait bénéficier à la productivité  des 

bassins versants adjacents (Poulet et al. 2021a). Sur la base d’un décalage vers le Nord du barycentre 

de la distribution de la grande alose avec le changement climatique (Lassalle et al. 2008a ; Rougier et 

al. 2014), des changements dans la dynamique de type « donneur-receveur » semblent probables. 

Ainsi, une redéfinition des bassins contributeurs/sources et receveurs/puits est envisageable, créant de 

nouvelles opportunités écologiques, et socio-économiques allant dans le sens d’une gestion globale 

d’espèces locales (Danto 2021). 
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1.2.UNE PREMIERE QUANTIFICATION DU TRANSPORT DE NUTRIMENTS OPERE 

PAR LES ALOSES A LARGE ECHELLE ET LIEN VERS LE RESEAU TROPHIQUE 

 

Si ce travail de développement et d’application d’une routine « flux de nutriments » a souligné 

l’importance des individus errants dans la provision du service de régulation à large échelle, les flux de 

nutriments (N, P) transportés par les grandes aloses sont apparues relativement faibles sous des 

conditions « pristines », au cours de la période 1900-1930 (Poulet et al. 2021a). En outre, ces résultats 

n’ont pas permis de conclure sur l’importance de la contribution des nutriments transportés par l’alose, 

à la productivité des milieux dulçaquicoles, du moins dans nos régions tempérées et sur la base de la 

résolution spatio-temporelle du modèle GR3D. 

Par ailleurs, pour des saumons pacifiques, Morton et al. (2017) ont estimé que l'import net 

d'azote par les saumons dans la rivière Columbia (USA) pourrait passer de 55,1 tonnes (121 199 lbs)  à 

63,0 tonnes (138 856 lbs) en régulant le régime fluvial de la rivière (via la centrale hydraulique), et à à 

87,0 tonnes (191 881 lbs) en retrouvant un régime fluvial proche des conditions naturelles ou 

« pristines ». Ces chiffres sont à mettre en vis-à-vis de ce que coûterait une compensation des pertes 

azotées et phosphatées causée par la disparition des stocks de migrateurs amphihalins via, par 

exemple, l’introduction de fertilisants organiques au sein des rivières les plus impactés (ex : « coût de 

compensation/remplacement »).En reprenant l’exemple des saumons pacifiques dans la rivière 

Columbia, ce coût de remplacement est estimé à $0.036/kg, en tenant compte du prix des granules 

d’engrais et en ramenant le prix au poids d’un saumon adulte. Sur la base de ces calculs, Morton et al. 

(2017) estiment que l’augmentation des apports en nutriments en réponse à la régulation du régime 

fluvial de la rivière correspondrait à un bénéfice net/an de $2 001 à $3 160. 

 Les estimations faites dans le Chapitre I ont d’ailleurs été transmises aux chercheurs du projet 

Interreg Espace Atlantique DiadES (www.diades.eu) afin d’évaluer le coût du service rendu par la 

grande alose dans sa zone native en terme de régulation des cycles biogéochimiqes sur la base des 

méthodes évoquées ci-dessus. Les travaux sont en cours. 

Toutefois, les estimations concernant les salmonidés (Morton et al. 2017) seraient 

probablement loin devant les estimations pour les alosinés, dont la préoccupation à l’échelle 

européenne semble moins marquée (www.diades.eu). Ainsi, la restauration du service de régulation 

pour la grande alose n’apparait pas comme prioritaire, compte tenu des faibles estimations calculées en 

conditions pristines, et du manque d’informations concernant le devenir de ces apports (N, P) dans le 

réseau trophique. D’autres travaux de recherche sur l’incorporation de ces sources de nutriments dans 

le réseau trophique via des modèles trophiques du type Ecopath (ex : Smith et al. (2016)) permettraient 

de confirmer ou nuancer cette conclusion et de statuer sur le rôle écologique joué par les aloses au sein 

http://www.diades.eu/
http://www.diades.eu/
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de l’écosystème fluvial, avec de possibles apports critiques de nutriments pour le fonctionnement de 

l’écosystème de la rivière voire de la ripisylve.  

D’autres services écosystémiques, comme les services culturels, pourraient en revanche, 

devenir des éléments importants à prendre en compte dans la priorisation des actions de gestion à 

mener pour les aloses. A titre de comparaison en Écosse, (Butler et al. 2009) ont montré que l’absence 

de saumon et de truite de mer dans la rivière Spey, fréquentée par les pêcheurs de loisir, entrainerait un 

changement de fréquentation de la zone de pêche, et conduirait à une perte annuelle de 9,4 millions de 

livres sterling pour l'économie du bassin versant de cette rivière. Ce constat semble d’autant plus 

pertinent que les services culturels associés aux migrateurs amphihalins sont relativement bien étudiés 

en Europe et aux Etats-Unis (Martin et al. 2016), et qu’ils constituent un des principaux services fourni 

par l’alose dans certains bassins européens d’importance historique (www.diades.eu). 

 

 

1.3. LA VIE SECRETE DES ALOSES EN MER : PRIORISER LA COLLECTE DES 

DONNEES POUR IDENTIFIER LES ZONES A PRESERVER 

 

On sait peu de choses concernant les exigences écologiques des aloses en mer durant leur 

phase de croissance, ainsi que sur la fréquentation et la disponibilité des habitats marins répondant à 

ces exigences.  Cette rareté de connaissances rend la définition et la priorisation des actions de gestion 

en mer relativement difficile (Commission OSPAR 2009a, 2009b). 

Dans ce contexte, l’analyse des captures accidentelles de la grande alose et de l’alose feinte 

dans le Golfe de Gascogne a permis d’apporter quelques éléments de compréhension concernant la 

distribution de ces espèces européennes en mer. Plus particulièrement, deux zones de plus forte 

fréquentation ont été identifiées pour la grande alose : une première zone, localisée au sud de la 

péninsule bretonne, et une seconde qui s’étend de l’embouchure de l’Adour (à la frontière avec la 

péninsule Ibérique) jusqu’ au bassin de Parentis . Ces zones pourraient correspondre à des habitats 

favorables à l’espèce. Cependant, aucune information concernant la fonction de ces « habitats » n’a pu 

être apportée, compte tenu de la disparité des données relatives aux classes de tailles, et des contraintes 

temporelles imposées (stage de M2 de 6 mois).  

Ce travail de stage s’intègre dans un effort collectif qui vise à caractériser les habitats marins 

favorables de la grande alose, et de sa congénère, l’alose feinte, dans le but d’examiner leur variabilité 

spatio-temporelle (Trancart et al. 2014 ; Dambrine, 2017) ou d’améliorer la compréhension des 

phénomènes de dispersion vers le milieu continental (Nachón et al. 2016 ; Davies et al. 2020). 

Toutefois, la collecte d’informations concernant la phase de vie marine des aloses en mer aux moyens 

d’autres méthodes que les déclarations de captures est primordiale pour assurer une meilleure 

complémentarité entre les données empiriques et les mesures de gestion. Le suivi direct des individus 

http://www.diades.eu/
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en mer par le biais de la télémétrie (Dadswell et al. 1987; Davies et al. 2020), ou indirect par la 

collecte d’ADNe offrent de bonnes opportunités pour améliorer les connaissances sur la phase de vie 

des migrateurs en mer (Evans and Lamberti 2017) , au même titre que la bancarisation de 

l’information à l’échelle nationale et surtout transnationale (Data Collection Framework ; DCF 

https://datacollection.jrc.ec.europa.eu/). 

Cette nécessité, bien que moins marquée, apparait également sur la côte Est des Etats-Unis. 

Bien que les migrations aient fait l’objet d’un suivi télémétrique, la localisation des espèces pour les 

juvéniles en mer restent encore peu documentée (ASMFC 2020). 

 

1.4.   L’EFFET ALLEE : UN DRIVER DE LA DISTRIBUTION DES ESPECES 

RAREMENT PRIS EN COMPTE 

 

Dans une relation stock - recrutement, l'effet Allee peut sérieusement accélérer le déclin d'une 

population et la conduire à l'extinction, ou du moins entraver fortement son rétablissement (Walters 

and Kitchell 2001). Toutefois, la quantification de ce phénomène est difficile à évaluer en milieu 

naturel. De ce fait, la modélisation constitue un outil pertinent pour quantifier l’effet dépensatoire dans 

les relations stock - recrutement, en testant, par exemple, différentes valeurs et en évaluant leurs 

conséquences sur la dynamique de population d’une espèce. 

L’analyse approfondie de la relation stock – recrutement dans le système Gironde-Garonne-

Dordogne a conduit à la conclusion de la possible existence d’un effet Allee démographique, qui 

combiné aux fortes mortalités estuariennes des géniteurs induites par la pêche avant le moratoire de 

2008 pourrait expliquer l’effondrement de ces populations d’alose (Rougier et al. 2012). Ces résultats 

ont par la suite permis de construire un diagramme de précaution pour les populations de grande alose 

de ce système suggérant que la quantité actuelle de géniteurs dans le bassin ne permettait pas de sortir 

de la trappe dépensatoire (Almeida et al. 2015). 

Dans le cadre de ce travail de thèse, l’exploration de différents scénarios concernant l’effet 

Allee au sein d’une analyse de sensibilité a permis d’identifier l’effet Allee comme un facteur 

important de variabilité de la probabilité de présence et de l’abondance totale de géniteurs sur 

l’ensemble de l’aire de distribution de l’alose savoureuse (Chapitre II). Si les résultats ne permettent 

pas de conclure sur l’existence d’un tel effet pour cette espèce, ils permettent toutefois d’anticiper les 

effets des mécanismes dépensatoire dans ces populations, et de déterminer si des travaux 

supplémentaires sont nécessaires sur la question ; encore peu abordée par les experts localement.  

 

2. LE MODELE GR3D : PRINCIPALES LIMITES ET PISTES D’ AMELIORATION 
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L’ensemble de ces résultats en termes d’apports de nouvelles connaissances interrogent 

néanmoins sur les principales limites de la modélisation, et ici du modèle GR3D, et par conséquent de 

l’intérêt des simulations pour la gestion. En effet, les résultats obtenus soulèvent des problématiques 

liées, à la fois, au choix de modélisation et à la calibration des modèles complexes. Le premier point, 

pointe la difficulté du modélisateur qui doit résister à la tentation du modèle 1:1, en acceptant des 

simplifications de la réalité, malgré une facilité apparente de développement. Toutefois, il faut garder à 

l’esprit que le fait de complexifier un modèle ne fait qu’augmenter la difficulté à l’appréhender et à en 

interpréter les résultats : il s’agit donc pour chaque modélisateur de trouver un compromis entre 

simplification et réalité (Evans et al. 2013).  

Par ailleurs, la complexité d’un modèle est contrainte par les données disponibles (Ludwig et 

Walters 1985 ; Adkison 2009). Dans le cas du modèle GR3D et des migrateurs amphihalins, peu de 

données sont disponibles si on considère l’ensemble du cycle de vie, réduisant ainsi les chances de 

pouvoir l’ajuster. En effet, les éventuelles calibrations sont faites processus par processus en 

extrapolant des résultats provenant d’études locales ou d’espèces écologiquement proches. Dans ce 

travail, les principaux manques de données empiriques ont résulté au développement d’un modèle que 

l’on pourrait qualifier d’ « hybride », c’est-à-dire incluant des paramètres provenant des deux espèces 

d’alose. Dans ce contexte, la section 2 propose de discuter de ces principales limites et de proposer des 

pistes d’améliorations possibles pour les limiter.  

Néanmoins, les pistes d’amélioration suggérées dans cette section ont, pour la plupart, été déjà 

proposées par Rougier (2014), lors de la première exploration du modèle au cas de la grande alose. La 

plupart de ces propositions n’ayant pas été traitées dans le cadre de mon travail de thèse, il me 

semblait pertinent de les re-mentionner dans ce dernier chapitre. Ainsi, j’ajusterai et je prioriserai, dans 

ce chapitre, ces points au regard des résultats de mon travail de thèse. 

 

2.1.VERS UNE MEILLEURE REPRESENTATIVITE DES BASSINS VERSANTS 

Compte-tenu de l’interdépendance entre les bassins versants, et de la dynamique de type 

« donneur-receveur », identifiées au cours des précédents chapitres (Chapitre I, et Chapitre III), il est 

légitime de s’interroger sur les choix de représentation de l’environnement physique au sein de GR3D.  

L’environnement utilisé dans le modèle GR3D v2.1 EU provient des informations contenues 

dans la base de données EuroDiad (Barber-O’Malley, 2022 ; 

https://data.inrae.fr/dataset.xhtml?persistentId=doi:10.15454/IVVAIC) qui répertorie, entre autres, les 

informations relatives à la présence et l’absence de la grande alose sur la façade atlantique européenne 

de 1750 à nos jours. Lors du développement du modèle GR3D v1. EU (Rougier 2014 ; Rougier et al. 

2014), la base de donnée EuroDiad (v3.2 ; Lassalle et al. (2010)) comprenait 260 bassins versants, 

dont 73, se jetant dans l’Atlantique Nord-Est au niveau de l’Europe, ont été retenus pour constituer 

l’environnement physique de GR3D (Rougier 2014). Avec la mise à jour de la base de données 

https://data.inrae.fr/dataset.xhtml?persistentId=doi:10.15454/IVVAIC
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EuroDiad (4.0) en 2019, le nombre de bassins versants intégrés au sein de la base de données est passé 

de 260 à 350. Dans ce travail de thèse, le nombre de bassins inclus dans GR3D a été quasiment doublé 

pour attendre 135 en intégrant en particulier quelques bassins versants situés dans les îles britanniques. 

Toutefois, la couverture spatiale de GR3D reste relativement limitée, avec seulement 135 bassins 

versants considérés sur 4430 répertoriés dans la CCM (Catchment Characterisation and Modelling ; 

Vogt et al. (2007)) sur les façades atlantique et de la Mer du Nord (c.-à-d. de Gibraltar à la Mer de 

Norvège). Cette faible représentativité diffère cependant en fonction des classes de tailles des bassins 

versants. Ainsi, les « petits » bassins versant dont la superficie (km
2
) est inférieure à 1000 km

2
 sont 

très peu représentés (seulement 7.6% des bassins dans le modèle), comparativement aux bassins de 

« moyenne » et « grande » tailles (>5000 km
2
), soit 48.2% et 92.3% respectivement. Par contre, la 

représentativité en terme surfacique est meilleure avec l’intégration, dans GR3D v2.1., de presque 

80% de la surface totale des bassins versants de  la CCM. 

Au vu de ce constat, un travail est actuellement en cours pour améliorer la représentativité des 

bassins versants au sein du modèle GR3D v2.1 EU en étendant la sélection et la compilation des 

données environnementales (c.à-d. distances entre bassins versants, température de l’eau à 

l’embouchure, moyenne des températures de l’air sur chaque bassin) aux bassins de plus de 100 km² 

(soit environ 600 bassins supplémentaires).  

Un travail similaire à celui entamé sur l’arc atlantique européen serait nécessaire pour la côte 

Est des Etats-Unis. 

 

2.2.ANTHROPISATION DES BASSINS VERSANTS 

Au cours de ce travail de thèse, j’ai pris le parti d’effectuer l’ensemble des simulations sur la 

période 1900-1950, afin de me positionner dans une situation « pristine », dans laquelle la dynamique 

de population de l’espèce, et l’état des population n’étaient pas (ou peu) impactés par les pressions 

anthropiques et climatiques (Steffen et al. 2015). Ce choix a été principalement motivé par le manque 

d’indicateurs de pression à l’échelle de l’Europe de l’Ouest qui est l’échelle nécessaire à considérer 

lorsqu’on travaille sur la distribution des poissons migrateurs amphihalins. 

Outre le manque de données, certaines de ces pressions sont difficiles à conceptualiser au sein du 

modèle GR3D (ex : dégradation des habitats). Mais d’autres, comme la pression de pêche, peuvent 

être plus facilement modélisées. La considération d’un effet anthropique sur la dynamique de 

population des poissons migrateurs amphihalins a par ailleurs été prise en compte au sein du modèle 

GR3D à travers l’intégration d’un paramètre représentant la mortalité anthropique des individus au 

sein des bassins versants. Ainsi, comme initialement suggéré par Rougier (2014), il serait possible de 

faire évoluer ce paramètre sur la période 1900-2000 en fonction de chroniques historiques de captures. 

En suivant cette même logique d’évolution, il serait possible de modéliser l’effet de la construction de 

barrages, en ajustant la surface accessible des bassins versants de sorte que la capacité de production 
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soit réduite après la construction de l’obstacle. Une autre alternative, directement liée à la rupture de 

connectivité causée par les barrages, serait de limiter la dispersion vers les bassins versants fortement 

anthropisés. De même, la capacité d’accueil de ces derniers pourrait être diminuée pour simuler la 

perte d’habitats dans certains basins.  

Toutefois, ces tâches restent actuellement chronophages puisqu’elles nécessiteraient en amont, de 

disposer d’informations relativement précises sur les pressions anthropiques (ex : pêche, pollution, 

barrages) sur l’ensemble des bassins versants composant l’environnement physique du modèle. C’est 

la raison pour laquelle, le paramètre relatif à la pression anthropique dans les bassins versants n’a pas 

été utilisé dans le modèle GR3D. 

En outre, la possibilité de simuler des abondances pour les années 2000 permettrait de valider 

le modèle, initialement calibré sur des données de présence/absence historiques dans les bassins 

versants. En effet, si une tentative de « validation » des données d’abondances simulées a été amorcée 

au travers d’un indice qualitatif (voir Chapitre I, section 3), sa pertinence a été largement contrainte 

par les différences entre les périodes d’observations (peu de données disponibles avant le début des 

années 2000) et la période de simulation (1900-1930). 

 

On touche donc ici du doigt une des principales difficultés inhérentes à la modélisation à large 

échelle spatio-temporelle. Néanmoins, de plus en plus d’informations et de données sont disponibles 

pour permettre une meilleure représentativité des pressions anthropiques (ex : projet européen de 

recensement des barrages AMBER, https://amber.international/) et une collecte de données 

environnetales à plus large céhelle (ex : LabCom Diag-ADNe, https://anr.fr/Projet-ANR-20-LCV1-

0008). 

 

 

2.3.REVISION DES GAMMES DE TOLERANCE DE LA GRANDE ALOSE A LA TEMPERATURE 

 

Les animaux aquatiques ectothermes tels que les poissons ont des limites de température et des 

plages de tolérance spécifiques, qui déterminent les limites de leur distribution latitudinale et leur 

sensibilité au changement climatique (Sunday et al. 2012). Au sein du modèle GR3D, ces limites de 

tolérances sont introduites à travers deux processus : la survie des géniteurs avant la reproduction 

(TminSurv, TmaxSurv), et la survie des larves (Tminrep, TmaxRep).  

Au cours des simulations, les gammes de tolérance des deux aloses à la température sont 

apparues comme un facteur inhérent à la distribution spatiale de l’espèce (voir Chapitre III). En 

particulier, la colonisation massive des bassins versants nord européens par l’alose américaine a été 

attribuée, dans nos simulations, à sa gamme de tolérance plus large et orientée vers les températures 

plus froides (Voir chapitre III, section 2.1). Une autre explication de ses différences réside dans les 

https://amber.international/
https://anr.fr/Projet-ANR-20-LCV1-0008
https://anr.fr/Projet-ANR-20-LCV1-0008
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méthodes utilisées pour la définition de ces limites physiologiques. En effet, pour l’alose savoureuse, 

les paramètres TminSurv et TminRep ont été calibrés sur la base de données d’observation de présences et 

d’absences dans les bassins versants,  alors que pour la grande alose, les paramètres thermiques sont 

dérivés d’expérimentations, ou de suivi d’activité de reproduction. Pour cette dernière espèce, les 

résultats de ces approches empiriques ont été obtenus sur la réponse journalière alors que le modèle 

utilise des températures saisonnières moyennées, ce qui fragilise la paramétrisation des processus du 

modèle. Par ailleurs, le suivi de l’activité de la reproduction a été réalisé dans le système Gironde-

Garonne-Dordogne et les œufs utilisés pour les tests de survie provenaient de géniteurs issus 

uniquement du bassin versant de la Nivelle plus au sud (Jatteau et al. 2017). Les résultats issus de ces 

études ne sont donc peut-être pas généralisables à l’ensemble des populations de grande alose. Un des 

moyens de vérifier ces gammes thermiques serait de les recalculer sur la base de données de 

présence/absence d’EuroDiad à l’instar de  ce qui  a été fait pour l’alose américaine. 

 

3. PERSPECTIVES D’EVOLUTION DU MODELE 

3.1.UN PROCESSUS DE DISPERSION BASEE UNIQUEMENT SUR L’ACCESSIBILITE  

 

Dans le modèle GR3D, la dispersion de l'alose au sein d'un bassin de destination dépend 

exclusivement de l’accessibilité calculée par rapport à la distance séparant le bassin d’origine du 

bassin versant de destination. D'autres mécanismes comme l’attractivité par la taille du bassin versant 

(considérée comme proxy du débit), la présence de congénères (Wagner et al. 2009) ou la taille des 

individus (McCauley and Mabry 2011) peuvent être évoqués comme les facteurs influant sur la 

sélection d’un bassin versant de destination.  

Une alternative qui combinait attractivité et accessibilité comme facteur de sélection d’un 

bassin de destination a été proposée aux panels d’experts lors du développement du modèle GR3D US 

(Annexe B1). Cette proposition a été jugée comme la plus probable, mais toutefois trop complexe pour 

être intégrée en premier temps au sein du modèle pour le cas de l'alose savoureuse ; la tentation de la 

complexification des modèles ayant été évoquée à ce moment-là par les experts (Annexe B2).  

Toutefois, cette approche autoriserait une dispersion des individus à de plus longues distances, 

tel que cela est observé dans la littérature (ex :  Nachón et al. 2016). A l'image du travail réalisé sur la 

distribution marine de l'alose américaine, une analyse de sensibilité comparant ces deux mécanismes 

(c.-à-d. avec et sans attractivité) permettrait de raffiner les conclusions sur le rôle de la dispersion dans 

la structuration et la distribution des populations, et d’évaluer les capacités de colonisation de l’espèce 

en général. 
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3.2.LA PRISE EN COMPTE DE LA PHENOLOGIE  

  

Dans sa conception actuelle, le modèle GR3D ne permet pas de rendre compte finement de 

changements phénologiques, du fait de son pas de temps saisonnier. Toutefois, il serait (relativement) 

simple de modifier le pas de temps du modèle en le mensualisant puisque les processus ont été 

implémentés en prenant en compte la durée du pas de temps comme un attribut des fonctions (Rougier 

2014).  Celait permettrait, par exemple, de simuler le gradient latitudinal observé dans la migration de 

montaison et de la reproduction de l’alose savoureuse sur la côte Est des Etats-Unis. Une telle 

amélioration apparait également nécessaire pour des approches sur des temps plus longs en permettant 

de reproduire les changements dans les calendriers de migration observés ou prédits chez la plupart 

des espèces migratrices amphihalines, dont la grande alose (Arevalo et al. 2020 ; Legrand et al. 2021) 

et l’alose savoureuse (Nack et al. 2019). 

 

3.3. VERS UNE STRUCTURE DEMOGENETIQUE 

Enfin, et à plus long terme, une piste d’évolution souhaitable pour le modèle GR3D serait de 

réussir à en développer une structure génétique, ne serait-ce que pour permettre une simple 

transmission de quelques traits de vie. Cela permettrait la simulation de changements évolutifs dans 

l’histoire de vie des espèces migratrices amphihalines étudiées. Le défi de modélisation serait donc de 

conserver la complexité des cycles de vie des espèces migratrices amphihalines tout en intégrant des 

processus évolutifs influençant la plasticité de certains traits de vie. Les modèles individus-centrés 

sont parfaitement adaptés pour intégrer cette source de variabilité supplémentaire des individus. Des 

modèles individus-centrés avec une structure démogénétique ont notamment été récemment 

développés sur le saumon atlantique (Piou and Prévost 2012; Buoro and Lamarins 2020) et la truite de 

mer (Frank and Baret 2013). Un des intérêts de développer une structure génétique dans le modèle 

GR3D serait de permettre des adaptations locales des populations.  
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Annexes  
 

ANNEXE A : PROJET SCIENTIFIQUE ET « ESSAI PERSONNEL » (« PERSONAL 

STATEMENT ») REDIGES DANS LE CADRE DE LA CANDIDATURE A LA BOURSE FULBRIGHT 

EN 2018 

 

Camille POULET, France 

Research objectives – Ecology, Conservation and Ecological Modeling 
 

The study/research objective description that you provide is an essential and highly important part of your 

application. You should take great care to write a clear and very detailed description of the research you want 

to pursue. Clearly identify the area(s) within your field of study in which you want to specialize or concentrate. 

 

Background: Introduce the research topic. Place the project in academic or professional context by referring 

to major works by others on the subject. 
 

It is now widely accepted that Earth has entered a period of unprecedented global changes 

called the Anthropocene (Crutzen 2006; Lewis and Maslin 2015). Over the past two centuries, human 

activities have profoundly impacted biodiversity at worldwide scale, leading to 27% of all assessed 

species being at risk of extinction (IUCN
11

 2018), and have immensely altered ecosystem services that 

biodiversity provides to society (MEA
12

 2005; https://www.ipbes.net/). As such, the conservation and 

restoration of natural resources and their potential in terms of goods and services dispended to people 

became a major field of research in the last decades (Powles 2000). 

For migratory species, this question of conservation and restoration appeared as an even more 

complex issue as it raised questions on the scale of such operations. Local management initiatives 

provided positive results but joint management decisions at the scale of the distribution ranges are also 

strongly needed for such resources that move across borders and territories (Runge et al. 2014). This 

change of perspective is especially urgent when considering the shifts in distribution observed and 

predicted for many animal and plant species, including migratory taxa, under climate change 

(Parmesan and Yohe 2003, Perry 2005). This range-shift response is causing new socio-economic and 

ecological interactions among territories over administrative borders, confirming the need to undertake 

large-scale and long-term management of migratory species with definitions of cross-borders 

agreements (Gillson and Willis 2004) 

 Diadromous (land-sea migrating) fishes are the perfect illustration of this major crisis that 

migratory species are facing today (Jonsson 1999). Most populations were demonstrated as vulnerable 

and already responding to climate change (Lassalle et al. 2008; Hare et al. 2016; Lynch et al. 2015) 

with local anthropogenic pressures such as overexploitation, pollution, damming, habitat degradations, 

and invasive species being also at play (Dudgeon et al. 2006). This resulted in a generalized decline of 

their populations across the Atlantic associated to a drastic loss of ecosystem services provided to 

local communities (Limburg and Waldman 2009). In response, large-scale statistical modeling works 

were performed to provide guidelines as to where the resources could be in a near future and how 

conservation plans should take into account this new variable that is climate change (Lassalle and 

                                                           
11

 International Union for the Conservation of Nature; https://www.iucn.org/ 
12

 Millennium Ecosystem Assessment; https://www.millenniumassessment.org 
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Rochard 2009; Nye et al. 2009). The most recent attempt, and also the most advanced, was the 

construction of a mechanistic species distribution model (SDM) called GR3D for Global repositioning 

Dynamics for Diadromous fish Distributions (Rougier et al. 2014). GR3D is based on population 

dynamics with explicit formulation of key life history processes such as growth, mortality and 

dispersal. Even if simulations from this complex model are more realistic and interpretable (e.g. 

Rougier et al. 2015), more is needed to initiate a profound change in the foundations of migratory 

species management. Quantitative estimates of ecosystem services associated to diadromous fishes are 

scarce, particularly for services other than food provision (Janetski et al. 2009; Haskell 2018). 

Although, confronting maps of future species distributions with those of upcoming losses and gains of 

ecosystem services could hold the key towards more efficient management measures in a climate 

change context. As a result, a research project (DiadES) was funded by the European Union to 

enhance ecosystem services provided by diadromous fishes, starting with a first valuation of those 

services. 

In this context, my PhD at Irstea will be a thorough contribution towards more climate-driven 

management scales for diadromous fishes. I centered my work on an elementary regulation service and 

two congeneric alosine species. Diadromous fishes are providing nutrient and carbon subsidies from 

freshwater habitats to the marine domain and vice-versa through their migrations (Holmlund and 

Hammer 1999; Naiman et al. 2002). Moreover, alosines are frequently presented as ‘forage’ species 

eaten by other fishes and top-predators in various food webs (MacAvoy et al. 2000). Consequently, 

any variations in alosine abundances have repercussions in terms of nutrient load, and coastal and 

riverine ecosystem functioning (Hall, Jordaan, and Frisk 2012). The two species under-scope are 

congeneric (Bentzen, Leggett, and Brown 1993) living on each side of the Atlantic, the Allis shad 

(Alosa alosa) and the American shad (Alosa sapidissima). 

 

Objectives: Clearly define the aims of the project. 

 

 My PhD work and Fulbright application are part of the worldwide effort on conserving 

biodiversity and wildlife. I want to help researchers, field operators, conservation planners and 

decision makers in choosing the right spatio-temporal scales for more efficient migratory species 

conservation plans. In this scope, here are the two specific objectives of my Fulbright application, one 

methodological and the other from an academic point of view. 

First, my research is based on the existing mechanistic SDM GR3D for the simulation of 

future distributions of alosines under climate change scenarios. One technical ‘lock’ preventing robust 

estimations of alosine abundances is how distribution at sea is modeled in GR3D (‘black-boxes’). 

Little knowledge and data exists for allis shad while much more information are available for its 

American counterpart. As such, I decided to take the case of the American shad to re-conceptualize the 

distribution at sea in the next version of GR3D. To do that, I need regular contacts with shad and river 

herring specialists to fully get the mechanisms they think are involved in the distribution at sea of 

these species. In few words, experts will be elicited during face-to-face interviews and their 

knowledge and opinions will be translated into modeling choices following an iterative process. This 

specific objective, vital for the rest of my PhD work will be more certainly achieved by visiting 

experts at their labs. 

Second, to reach a broader scientific community with my PhD works and as such get the 

opportunity to publish in high-standard scientific journals and apply to more competitive post-doctoral 

offers, I decided to perform this comparative study between the Allis shad and the American shad. A 

comparative approach (Poulin et al. 2011) is an exciting prospect as it will help to find more general 

patterns in terms of range-shift response to climate change for alosines. This is even more meaningful 
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considering that the American shad introduced to the U.S. Pacific coast during the nineteenth century 

is now considered as almost ‘invasive’ there, preventing upward migration of highly-valuable salmons 

(Hasselman et al. 2012). This raises the question of a species that could express totally different life 

history strategies depending of the available habitats. 

At the end of this four-month mobility, I hope to ‘bring back’ with me: an improved version of 

GR3D and a more solid background in comparative ecology. Also, outputs from this new version of 

GR3D will be more in line with expectations from both European and American experts involved in 

diadromous fish conservation. It will as such become a ‘joint tool’ for the simulation of future 

diadromous fish distributions under climate change and quantification of associated ecosystem 

services in future cooperative works and scientific publications. 

 

Methodology: Describe the project. Explain the approach, methods and plan you will use (for example, 

interviews, library or archival research, or laboratory experiments) 

 

To achieve these two specific objectives, I propose to lead a collaborative 4-month research 

project with Prof. Karin Limburg (SUNY-ESF) and her network of collaborators (see Table below). 

These experts will be contacted weeks before my venue to plan the interviews. 

 

 

 

 

 

 

 

  

I will use GR3D originally parameterized and calibrated for Allis shad in Western European 

watersheds and seas (Rougier 2014; Rougier et al. 2014). The current version of the model does not 

allow estimating nutrient and carbon fluxes between the marine and continental domains. Thus, the 

first step will be to implement a routine in GR3D that ‘convert’ number of individuals (number of fish, 

kg of wet weight) into nutrient and carbon load using factors of conversion from the literature and also 

recent estimates from the DiadES project. Fish biomass during the simulations will be also converted 

into nutritional units. Relevant units will be defined in accordance with American and European 

experts. For example, the omega-3 fatty acids appeared to be a most common value used by 

nutritionists, dietitians and researchers to highlight the importance of fish intake for human health  

(Kris-Etherton, Harris, and Appel 2002; Ruxton et al. 2004). Consequently, conversion to omega-3 

fatty acids percent should be one of the additional units to quantify the potential role of shads in terms 

of human well-being. 

The second step will consist in parametrizing the model for the American shad, i.e. set GR3D 

parameters in accordance with American shad population dynamics. Data will be gathered in the 

literature and parameters values and ranges will be validated by American experts through inquiries. 

Parameters include life history traits such as size at maturity, age of first reproduction or duration of 

the marine stage. 

The physical continental environment in the model will be enriched with a shape representing 

Eastern American watersheds from Florida to Québec with their key geomorphological features. 

GR3D needs watershed surface area and the associated temperature time series to run simulations as 

both variables are directly linked to population dynamics processes. Also, in accordance with experts, 

the marine environment will be revised to define plausible areas of concentration of individuals along 
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the coasts. In the actual GR3D version, individuals ‘produced’ by a watershed live in a marine basin 

located at the estuary entrance. However, biological data attest that shads are forming mixed shoals in 

productive areas along the shores. 

Then, the model will be calibrated. Calibration is a technical modeling phase that consists in 

improving the ability of GR3D to reproduce the species historic distribution by small changes in 

values of most influential model parameters. Calibration is important to understand complex model 

behavior and helps in the interpretation of results (Faivre et al. 2013).  

After these steps of parameterization and calibration, the new model version will be run to 

simulate the changes in American shad distribution under climate change scenarios (Representative 

Concentration Pathways RCPs; IPCC 2014). 

The model improvement will be performed following an iterative process. After each major 

model change, results from simulations will be presented and discussed with American experts. This 

expert elicitation will be done in several ways, such as plenary meetings, face-to-face interviews and 

online inquiries. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Schematic diagram of the life cycle of anadromous species as designed in the GR3D model 

(adapted from Rougier et al. 2014) 

 

Justification for Residence in the United States: Indicate why it is necessary to research in the United 

States. Explain your choice of host institution.  

Given the iterative nature of the project with constant interactions with a list of carefully-

selected American researchers, the best solution quickly appeared as residing in a U.S. research center. 

In this context, SUNY- College of Environmental Science and Forestry in Syracuse (NY State) 

fulfilled all the criteria to complete a successful project. 

 Prof. Karin Limburg has developed international, interdisciplinary research in the 

environmental sciences. Examples of her research program include the decline of fish in the Atlantic, 

nearshore fish ecology, geochemical markers in fish bone-like structures, and enhancing the quality of 

urban ecosystems. Her research continues to evolve towards increasingly significant issues and 

emphasizes the importance of quantifying ecosystem services and valuation. She has as such a core 

understanding of natural and managed ecosystems and how they function, interact with the natural 

environment, are connected with human society and social change, and are restored and managed. 

These skills are particularly relevant given the intricate relationships of diadromous fishes with their 

global environment. More specifically on shads, Prof. Karin Limburg did PhD research on American 

shad and she was an editor of a famous book that addresses the biodiversity, status, and conservation 

of the World’s shads. 
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 Very importantly, sound working relationships have been established between our labs for the 

last twelve years, especially thanks to the Fulbright commission. Two grants were attributed to 

consolidate the mutual-understanding between our labs with a great success: one to Prof. Karin 

Limburg hosted as a visiting scholar at my lab in 2005 and the other one to Aude Lochet as a post-

doctoral fellow at SUNY-ESF in 2007. 

In addition, we, my supervisors and I, have been invited by Prof. Karin Limburg to join a shad 

symposium at the annual meeting of the New York Chapter and Northeast Division of the American 

Fisheries Society (NY-AFS; February 2019). This meeting will be a great opportunity to introduce 

myself to some of the American experts I would like to meet during my mobility. 

 

Duration: Explain how the project can be completed within the time period proposed.  

 

The provisional dates of stay are between February 2020 and May 2020. The main 

methodological steps (cf. the Methodology section) are presented along a time axis in the following 

provisional timetable which provides a global overview of my project. 
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Camille POULET, France 

Personal Statement – Ecology, Conservation and Ecological Modeling 

 
The personal statement is a narrative statement in which you can include information about your background, 

education, practical experience, special interests, career plans, and your purpose in applying for research in the 

U.S. It is recommended to cover both why you are applying (your ambitions and what interests you about the 

subject) and what makes you suitable (your relevant experience, training, and skills). 

 
“May your choices reflect your hopes, not your fears” 

 

[Nelson Mandela] 
 

I must admit that when it comes to making choices, I always had difficulties taking 

direction… Whether it was to choose between menus J and B at my favorite Japanese restaurant or 

when it came to buy my new sofa. Sofa-bed, corner sofa or fixed, leather or fabric, 2 or 3 seats, grey, 

white or yellow? So many possibilities for casual things in my everyday life! So, choosing a career, 

what a truly epic adventure. Especially considering the fact that when you are 18 years old in France, 

people ask you all the time: “What are your plans for the future?” But, contrary to interior furniture, 

you can’t just take your career plans back to the ‘store’, if you don’t like your choice anymore. 

When I was in high school, I decided to carry on my studies in the wonderful and mysterious 

world of Sciences. It is impossible to deny that Sciences open up to tremendous and mesmerizing 

knowledge. On that, I used to remember my great high school teacher, Mrs. Fournier, who always had 

a unique and captivating way to explain natural sciences processes. An example that I can recall as if it 

yesterday is that Mrs. Fournier could explain plate tectonics with a caramel chocolate bar. Each cookie 

layer was associated to an Earth-envelope that depicted the internal structure of our planet. 

She once even taught us about immunology by playing a giant blind man’s bluff in the middle of our 

classroom. The most important lesson that lies behind those funny stories about science classes with 

Mrs. Fournier is that every single environmental phenomenon, as complex as it seems, can be easily 

explained with the right metaphor. From now on, this idea remains stuck in my head and became my 

motto. Hence, when I can't grasp a concept, I remember Mrs. Fournier saying 'If you don't get 

something, try to tie the scientific phenomenon with its daily illustration'. In my opinion, this is a 

challenge in Sciences: trying to make accessible concepts that are not.  

However, Science is a huge field, and as in an American Kirkland’s store, there are plenty of choices 

to make and possibilities to evaluate before choosing the ‘sofa’ of my dreams. 

After my high school graduation, I had no idea what scientific careers were particularly 

appealing to me: psychologist, conservationist, nurse, pediatrician, wildlife photojournalist, and 

nutritionist were options I had considered once. On top of that, no matter how hard I thought about it, 

there was this question turning around in my head constantly “Camille, what would you like to do for 

the rest of your life?” This was almost haunting me but I finally decided to apply at a Bachelor degree 

in biology, a three-year diploma in France. During my first year, I tried to attend all of my courses, 

searching for a sign, a class that would fulfill all my expectations at once. But, during this year, no 

classes aroused my interest to such a point and I was too ‘busy’ playing cards and wandering around 

with my friends. At some point, I decided that a good option would be to pass the nursing exam. I 

prepared for the competitive entrance examination, I did all the paperwork to enter this specific school 

and while I was really close to my goal, I decided to go back on the first ‘track’ of having a general 

biology degree. Not very surprising, I failed because I didn’t prepare correctly for my biology exams 

with all these digressions that happened through the year. But deep down inside, I really think now 
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that the fear to fail had overcome the will to succeed. This striking demonstration of my lack of ability 

to decide for myself opened my eyes. I was at this time confronted with two outcomes. Either I got 

fully involved in this biology program and I would succeed, or I had to explore another life project and 

start the process all over again. And, for the first time in my life, the choice was crystal clear. I wanted 

this biology degree. My parents always said me that willingness was the key to success, and judging 

by my improving grades, I was delighted to see they were right.  

During this bachelor’s degree, I learned about physiology, metabolic biochemistry, molecular 

biology, geology and ecology. I took an optional marine biology course, convinced that this class 

would change everything and make me able to stick to a career path once and for all. Who never 

dreamed of being like the captain Jacques-Yves Cousteau known for his intensive undersea 

investigations? Explore and discover the wonders of the Ocean, learn about its more hidden secrets, 

dive with fish schools in coral reefs? Unfortunately, I didn’t learn much about marine mammals, 

marine birds, or corals... Instead, I studied plankton. Yes, plankton, these microscopic species, that 

you cannot even see when you look at the seashore… At first, my disappointment was huge like a 

child not receiving the present he was longing for. But as time went by, and I came to realize that 

those tiny creatures are the submerged part of the iceberg, the base of a vast and well-rounded 

machine. I have to say that it was disconcerting. I would exaggerate if I said that this class had 

transformed my life, but I can’t deny that it challenged my way of seeing things. After that, I craved to 

know more about these vast blue nourishing waters. I was definitely hooked for two more years of my 

Bachelor degree. 

To be honest, my two year Master degree was not a long calm river either. It was marked by 

several challenges, maybe the most important ones I had to deal with in my entire life. 

It all started during the summer of 2017 during which I applied for an internship in South Africa to 

study the Great White Shark. Sharks had always intriguing me, and having an international experience 

was a great opportunity to improve my English speaking skills.  In a few words, this was the perfect 

internship experience for me. So, I submitted an application, without any hope for a successful 

outcome, but “Who dares, wins”. The miracle happened and I was selected! I still exactly remember 

my feelings when I opened the email. Of course, at this stage, I was happy, but the fear of leaving soon 

superseded my delight. I was stunned and paralyzed, because I already had some concerns about this 

“journey”. I had never traveled before except for vacation, and I had never been so far from home and 

over such a long period of time. Moreover, not being able to understand and speak proper English was 

something I dreaded a lot. I found the experience surreal at first. I was lost, trying to understand why I 

took this uncharacteristic decision, wondering what I was doing here and how had I landed in this 

place far from my culture. In the early days of the internship, I was even looking for cheap flights to 

return to France. How could I spend two months in this small uncomfortable dormitory with these 

other girls? Anyway, I was here now. So, I had to give it all if I wanted to be successful. During two 

months, I acquired knowledge and technical skills related to cartilaginous fishes and marine mammals, 

but, most importantly, I learned a lot about myself. This experience taught me the true meaning of 

being faced with yourself. Beyond a professional experience, it was a character building moment in 

my life. 

I fantasized about travelling around the world many times before South Africa:  volunteering 

and civic services, humanitarian aid… In other words, opportunities that would allow me to meet 

people from other cultures, learn about them, cultivate myself and become involved in conservation 

projects if possible. I knew this kind of experience would be tough, but I thought I was ready. This 

experience taught me that I was completely wrong, far below the reality of experiencing a cultural 

shock. Those two months in South Africa brought me to a new level of confidence and independence. 

I learned how to face difficulties, and never give up: “It always seems impossible until it is done”. 
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Moreover, this travel exposed me more to diversity and cross-cultural issues forcing me to develop 

advanced social skills. The amazing experience that was for me South Africa is one of the main 

reasons of my Fulbright application. I am eager to live another of those moments in life where you 

think that you’ve reached a milestone. In this case, this is even more important, as a better 

understanding of the American culture and how it is tightly intertwined with the French culture will 

provide important perspective as I pursue my career. Further, this experience will enhance my ability 

to engage with a much broader audience. Conservation ecology is a universal question that transcends 

frontiers between countries and states; and protection of endangered species has become an essential 

part of conservation programs in Europe and the US needing cross-border guidelines and agreements 

sometimes difficult to formally establish. Through my PhD thesis and Fulbright application, I want to 

propose a tool to enhance the dialogue about reaching better management plans for migratory “sea 

run” fishes, especially in the context of climate change. The core of my outgoing mobility will be 

collecting the expectations of different stakeholder communities and summing up their thoughts in a 

joint modelling tool. In my opinion, expert elicitation and capitalization of experiences across both 

sides of the Atlantic is the best way to efficiently preserve endangered species and promote more 

sustainable populations in the near future.   

In the last few months, people often ask me what a PhD is and what I am working on. When I 

began to explain that I am trying to model the shad population dynamics and geographical distribution 

under climate change for conservation purposes, non- scientists always look at me with a puzzling 

look in the eyes. On shads, local people of my part of France systematically want to teach me about 

the famous recipe of "Bordeaux shad preserves" and reveal to me the secret ingredient of their 

grandma. For people who never heard about shads, the most common questions are: "What is this?” or 

“Can we eat it?” These small exchanges are particularly telling on how people are focused on the 

value of species for human well-being or economic welfare. Given this human-centered vision of 

nature, assessing the importance of such species by using an ecosystem services approach and 

comparing their values across the Atlantic appeared to be a good initiative to promote a more efficient 

conservation.   

Modeling, this single word gave me chills. For me, it boiled down to mathematics with a lot of 

abstract demonstrations, calculations and formula, that you cannot replace in any real life cases. 

However, I must admit that modeling is a promising field for the future, and serves as a particularly 

useful way for formalizing and answering ecological questions as well as making predictions under 

climate change. Trying to learn programming and improve my computer science skills was the latest 

challenge that I set myself. I began this purpose during my final year of my Master’s studies, by doing 

my end-of-studies internship on program writing, that made me more comfortable with this powerful 

tool and allowed me to develop technical skills in this specific scientific field. This willingness to 

learn about something new to enrich my knowledge led me to push back my limits, that it will be for 

sure, a key issue for completing successfully this mobility in the United States.  

I remember the first time I traveled outside Europe. It was really disorienting. It is really 

fascinating to see how crossing-borders can result in drastic changes in customs, ways of life and 

beliefs. When I think about the United States, the first word that pops into my head is “tremendous”; 

with the great and prestigious universities, the famous national parks, the high buildings, and large 4x4 

that go by on the roads, and for sure the rich cultural-diversity. Discover the American’s culture and 

habits, how people worked in labs; how they are organized, and how much is different from country to 

another, will allow me going beyond these usual clichés, that is a further motivation of my Fulbright 

application. 

As you can see, committed myself in a reasonable professional project has not been a 

straightforward process for me. But the self-esteem, self-awareness and understanding of myself I 
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gained over the years made it clear that working in ecology is the right track for me. I learned through 

my university education and my internship experiences that I really do have a set of skills and the 

passion deep inside me to undertake a successful career in this scientific field, and success such an 

ambitious project. However, I would lie if I tell you that I choose my sofa, but I can now maintain that 

“applied science” and “conservation biology” are both my favorite colors.  
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ANNEXE B : ELICITATION D’EXPERTS REALISEE DANS LE CADRE DE L’APPLICATION 

DU MODELE GR3D US A L’ALOSE SAVOUREUSE SUR LA COTE EST DES ETATS-UNIS. 

 

Table A1. Experts élicités au cours du développement du modèle GR3D US lors du 

workshop, du questionnaire en ligne, ou les deux. 
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Annexe B1. Questionnaire en ligne soumis aux experts concernant la 

paramétrisation du modèle GR3D US et la conceptualisation des processus 

de dispersion, de reproduction et de croissance en mer 
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Annexe B2. Synthèse de l’ensemble des réponses des 6 experts ayant répondu 

au questionnaire en ligne. Les résultats sont représentés sous la forme de 

digrammes circulaires. 
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Ecologie et conservation des aloses de la façade atlantique dans un contexte 

global changeant : apports d’un modèle mécaniste de distribution 
 
 

Résumé : Les populations d’alosinés de l’Atlantique Nord ont subi une chute drastique de leurs effectifs 

au cours du siècle dernier. Dans cette étude, le modèle mécaniste de distribution GR3D (Global 

Repositionning Dynamics for Diadromous fish Distribution), développé pour la grande alose en Europe de 

l’Ouest, a été enrichi et adapté à l’écologie de l’alose savoureuse sur la côte Est des Etats-Unis afin de 

combler certaines « lacunes de connaissances » limitant la mise en œuvre de politiques de conservation 

adaptées pour ces deux espèces. Tout d’abord, le développement d’un calculateur de nutriments au sein de 

GR3D a fourni une première quantification du service de régulation opéré par la grande alose à l’échelle de 

son aire de distribution. Puis, la conceptualisation d’un nouvel environnement marin au sein du modèle et 

son exploration via une analyse de sensibilité a souligné l’importance de la dispersion et des effets 

dépensatoires dans la structuration des populations d’alose savoureuse. Enfin, une approche d’écologie 

comparative des deux espèces a permis de statuer plus avant sur le rôle joué par la température et la 

dispersion dans la distribution des alosinés et leur fonctionnement en métapopulation. L’ensemble de ces 

résultats suggèrent que les mesures de conservation devraient tenir compte de la connectivité entre les 

différentes populations constitutives de métapopulations. 

 

Mots clés : aloses, modèles de distribution d’espèce, dynamique de population, température, conservation 

 
 

Ecology and conservation of North Atlantic shads in a global changing 

environment: inputs from a mechanistic species distribution model 
 
 

Abstract: North Atlantic shads have undergone a drastic decline of their populations over the last 

century. In this study, the mechanistic species distribution model, GR3D (Global Repositioning Dynamics 

for Diadromous fish Distribution), which was first developed for allis shad in Western Europe, was 

improved and adapted to fit the American shad ecology across the Eastern U.S. coast in order to tackle the 

remaining “knowledge gaps” that prevent the implementation of appropriate conservation policies. First, 

the integration of a nutrient calculator within GR3D provided a first quantification of the regulation service 

operated by allis shad at the scale of its distribution range. Then, the reconfiguration of the marine 

environment implemented into GR3D combined with a model exploration through a sensitivity analysis has 

underlined the role of dispersal and depensatory forces in the spatial structure of American shad 

populations. Finally, a comparative ecology approach allowed a deepened investigation of the role played 

by temperature and dispersal in the dynamics behind shad distribution and their metapopulation 

functioning. These results, added together, suggested that shads should be rather managed at large spatial 

scale to account for existing connections between single populations. 

 

Keywords: shads, species distribution models, population dynamics, temperature, conservation 
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