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INTRODUCTION GENERALE

Contexte général

Les écosystéemes terrestres et aquatiques sont sujets a d’intenses modifications aussi bien dans les
conditions abiotiques que dans les conditions biotiques qui les caractérisent. Une partie des
changements récents observés dans les systemes naturels peuvent étre attribués aux changements
globaux d’origine anthropique (Vitousek 1994 ; Steffen et al. 2005). Les réponses a ces changements
sont observables dans tous les écosystemes terrestres et marins sur la planete (Walther et al. 2002 ;
Parmesan et Yohe 2003). La majorité des indicateurs de I'état de conservation de la biodiversité et des
écosystéemes montrent des déclins importants de I'abondance de la diversité et de la fonctionnalité au
sein du monde vivant : tendances négatives des modeles démographiques (déclins d’abondance des
especes ou de populations locales), réductions des aires de distribution des espéeces, risques
d’extinction, modification de la composition des communautés, pertes de fonctions écologiques dans

les écosystémes (Butchart et al. 2010 ; Valiente-Banuet et al. 2015).

Les changements globaux sont un ensemble de modifications de I’environnement causés par les
activités humaines qui ont des conséquences a une échelle mondiale sur les écosystemes et les espéces
qui y vivent. Soulé (1991) décrit 5 composantes des changements globaux : (1) la dégradation et la
fragmentation des milieux naturels ; (2) la surexploitation d’espéces sauvages : surpéche,
déforestation, braconnage ; (3) la modification des cycles biogéochimiques, hydrologiques et la
pollution de I'eau, des sols et de I'air ; (4) I'introduction d’especes exotiques invasives et ; (5) le

changement climatique.

Le changement climatique s’opére par le biais d’'une modification d’une diversité de processus
environnementaux incluant la température, le vent et les précipitations, les courants marins (Stenseth
et al. 2002 ; Polyakov et al. 2010 ; Taboada et Anaddén 2012). Ces variations varient dans le temps
localement mais ces changements se traduisent notamment par une élévation moyenne des
températures de surface de la Terre de 1,0°C = 0,2°C constatés en 2018 par rapport aux niveaux
préindustriels (Groupe intergouvernemental d'experts sur I'évolution du climat, GIEC, 2018). Tous les
scénarios prédisent que les températures vont continuer a augmenter dans le siecle a venir et le

rythme de changement devrait méme s’accélérer (GIEC, 2021).

Ces modifications induites par le changement climatique ne sont pas seulement directionnelles mais
se traduisent aussi par une augmentation de la variabilité temporelle des conditions climatiques, avec
une augmentation de I'amplitude de fluctuation des températures et précipitations (Bestion et al.

2021) et une augmentation de la fréquence des évenements extrémes (évenements caniculaires,
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sécheresses, inondations, tempétes) générant une diminution de la stabilité des écosystemes (GIEC

2021).

Les milieux aquatiques marins et continentaux concentrent environ 70% de la surface de la Terre et
sont fortement soumis aux effets du changement global. L’eau stocke et transfere une grande partie
de la chaleur sur Terre. Par conséquent étudier les océans est critique pour comprendre et essayer de
prédire les changements climatiques sur Terre (Halpern et al. 2008 ; Hoegh-Guldberg et Bruno 2010).
Les océans Atlantique et Pacifique subissent un réchauffement net quantifié a +0.06°C dans le volume
d’eau entre 1950 et 1990, principalement dans les couches de surface (+0.31°C entre 0 et -300m ;
Levitus 2000). On observe des zones a forts impacts de réchauffement notamment au Groenland, dans
les zones cotieres européennes, les Mer du Nord et Mer de Norvége en Atlantique, les cOtes Est du

continent américain (Hansen et al. 2010 ; Hoegh-Guldberg and Bruno 2010 ; Figure 1).
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Figure 1: Anomalies décennales de température relatives a la période 1951-1980. Figure issue de
Hansen et al. (2010).

Les effets des changements globaux sur les organismes vivants s’opérent a différents niveaux
biologiques (Walther et al. 2002) : (1) au niveau individuel : des modifications des processus
physiologiques (fonctions métaboliques, Rubalcaba et al. 2020 ; croissance, Denechaud et al. 2020),
des changements comportementaux (Wilson et al. 2020) et de la phénologie des processus vitaux
(migration: Otero et al. 2014 ; Both et te Marvelde 2007 ; reproduction : Dunn and Winkler 2010 ;

Pankhurst et al. 2011 ; Hovel et al. 2017), des impacts sur la survie (Harris et al. 2005) et le potentiel



INTRODUCTION GENERALE

reproducteur (Farmer et al. 2015) ; (2) au niveau des populations : des changements dans I'abondance,
la productivité (Both et al. 2006 ; Mills et al. 2013) et la distribution des populations (Nicolas et al.
2014) ; (3) au niveau des communautés: des changements dans les interactions trophiques et
I'assemblage des espéces (Weimerskirch et al. 2003 ; Butchart et al. 2010). Les espéces sont impactées

a différentes échelles temporelles, a différents stades de vie et a différentes échelles spatiales.

Dans ce contexte de profondes modifications des écosystemes, cette thése vise a contribuer a un enjeu
majeur en écologie des populations en apportant une meilleure compréhension des dynamiques des
populations en réponse aux changements globaux, notamment ce qui influence leurs variations
d’abondance et de structure démographique dans le temps et I'espace, et permettant ainsi d’aider
leur conservation. Dans un contexte d’évolution rapide de I’environnement, comprendre les réponses
complexes des especes a l'environnement est crucial pour fournir des bases de connaissance
nécessaires pour formuler des recommandations pour la gestion. Cela nécessite notamment de : (1)
décrire la réponse des populations naturelles dans le temps et I'espace ; (2) décomposer les échelles
spatiales et temporelles auxquelles se déroulent ces changements ; (3) quantifier la contribution des
changements de I'environnement, notamment la part induite par le changement climatique, aux
dynamiques temporelles des populations. Afin d’améliorer la compréhension des mécanismes qui
sous-tendent la réponse des populations et ainsi notre capacité a anticiper leur réponse a des
changements futurs, il est nécessaire de mieux intégrer les processus a I’échelle individuelle et
notamment de (4) comprendre les corrélations et compromis existant entre traits d’histoire de vie ;

(5) séparer les composantes plastiques et évolutives de ces changements.
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. Comprendre les réponses des populations aux multiples

pressions de I'environnement

Les populations naturelles sont caractérisées par des variations d’abondance et de structure (sexe-
ratio, structure d’age, de taille). lls sont le résultat des variations dans les cycles de vie, les taux de
transition démographiques et les traits phénotypiques des individus qui composent ces populations.
Une des sources de variabilité principale dans les populations provient de facteurs extrinseques ou
environnementaux. Les variations dans les traits phénotypiques impliquent a la fois des réponses
plastiques, c’est-a-dire des effets directs a un instant donné de I’environnement, et des réponses
évolutives, c’est-a-dire des effets génétiques avec des changements graduels d'une génération a
I'autre (Chevin et al. 2013). Les mécanismes a |'origine des variations observées peuvent agir sur
différents stades des cycles de vie et a différentes échelles spatiales parmi les populations d’'une méme

espece.

1. Dynamique de population : de la phénoménologie a la compréhension des

mécanismes

1.1 Dynamique des populations et cycles de vie

La dynamique des populations s’intéresse a décrire les variations d’abondance et de structure des
populations naturelles dans le temps, a étudier les parametres démographiques a I'origine de ces
dynamiques et a comprendre l'influence des processus et facteurs (notamment l'influence de
I’environnement) impactant ces dynamiques afin de mieux les prédire. Un enjeu majeur pour la
conservation des populations est d’analyser les processus a I'origine des tendances au déclin ou a
I"augmentation dans les fluctuations temporelles d’abondance et de structure démographique des

populations.

Dans les populations naturelles, les séries d’observations de nombre d’individus ou autres
caractéristiques qui les structurent permettent de décrire des dynamiques temporelles qui prennent
une grande diversité de formes dans le temps et |'espace. Les fluctuations d’abondance des individus
sont générées par les flux d’individus qui entrent et qui sortent de la population par des phénomeénes

de mortalité, de reproduction ou de dispersion.

La dynamique de population dépend de la structure du cycle de vie des individus et de la variabilité

entre les individus. Les modeéles de population s’appuient sur la conception d’un cycle de vie
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représentant la biologie de la population et qui comprend la description de I'ensemble des stades de
vie possibles au sein de la population et les taux de transition démographiques existant entre ces
stades : taux de survie, de reproduction, de migration. Ces stades de vie sont des agrégations
d’individus par stades de développement, de classes d’ages, de sexe ou de taille. Chez certaines
especes, le cycle de vie peut compter de nombreuses phases, avec des durées variées et comporter
plusieurs phases alternatives a I'origine de dynamiques temporelles complexes (Moran 1994 ;

Kingsolver et al. 2011).

1.2 Traits d’histoire de vie et composition des populations

Afin de mieux comprendre et prédire l'influence de multiples facteurs de pression sur le
fonctionnement des populations il est nécessaire de comprendre les mécanismes de réponses a une
échelle individuelle qui sous-tendent notamment la variabilité des traits d’histoire de vie. Le cycle de
vie d’un individu décrit tous les événements et processus biologiques depuis sa naissance, son
développement, son éventuelle reproduction jusqu’a sa mort. Certains individus parviennent a boucler
leur cycle de vie tandis que d’autres meurent avant de se reproduire. Chaque population constitue une
entité spécifique en terme de composition génétique et phénotypique. En effet les populations sont
composées d’individus hétérogenes, en termes de sexes, d’ages ou d’autres traits morphologiques,
physiologiques ou comportementaux qui constituent le phénotype des individus. Parmi ces traits
phénotypiques, les traits d’histoire de vie comprennent un ensemble de caracteres directement liés a
la survie et la reproduction (Stearns 1992). lIs déterminent donc la capacité des individus a boucler leur
cycle de vie lls comprennent par exemple la taille a la naissance, la croissance, la taille et I'dge a
maturité, le nombre et la qualité des descendants (fécondité), la longévité ou l'investissement
parental, les stratégies de recherche de nourriture, de migration. La notion de « qualité des individus

» désigne ces différences entre individus dans ces traits d’histoire de vie (Wilson et Nussey 2010).

Au sein d’une population, différentes stratégies d’histoire de vie peuvent coexister. Les stratégies
d’histoire de vie sont des ensembles de traits coadaptés représentant différentes possibilités utilisées
par les individus pour compléter leur cycle de vie et se reproduire. La faculté d’avoir des histoires de
vie alternatives au sein des populations peut atténuer les fluctuations de tailles de populations et
augmenter leur résilience (Carlson et Seamons 2008 ; Moore et al. 2014 ; Morita et al. 2014). En effet
la variabilité des histoires de vie réduit la probabilité que tous les individus d’une méme population
rencontrent des conditions défavorables au méme moment du cycle de vie, permettant aux individus
empruntant certaines stratégies de vie d’y échapper. C'est ce que I'on appelle I'effet « portfolio »

(Schindler et al. 2010 ; Greene et al. 2010).
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2. Réponses des populations aux multiples pressions

Un enjeu majeur en écologie des populations est de comprendre la réponse des populations soumises
a de multiples pressions. Au cours de leurs cycles de vie les populations sont impactées par de
nombreuses pressions responsables de variations dans leur abondance, leur composition
phénotypique et les rapports des sexes. Les mécanismes gouvernant ces réponses sont complexes et
dépendent de nombreux facteurs extrinseques et intrinseques aux populations interagissant
ensemble. Les réponses impliquent des changements phénotypiques parmi les individus qui
composent ces populations, notamment des changements dans la taille moyenne et dans I'age moyen
a reproduction, les comportements de migration (Jonsson et Jonsson 2009 ; Petry et al. 2016 ; Durant
et Hjermann 2017 ; Ikpewe et al. 2020). En impactant les principales transitions démographiques de
survie, de croissance et de reproduction ces pressions affectent ultimement le taux de renouvellement

des populations.

2.1 Pressions extrinseques

Les populations interagissent avec leur environnement qui va agir comme une pression externe.
L’environnement d’une population va étre caractérisé par un ensemble de composantes abiotiques
(climatiques, physiques, géologiques) et biotiques (présence d’autres espéces proies, prédateurs,
compétiteurs ou parasites) présentes dans son habitat. L’origine de variations dans les composantes

de I'’environnement peut étre naturelle ou anthropique.

Certaines pressions environnementales affectent directement le risque de mortalité et donc la densité
de la population. La présence de prédateurs, de parasites, de pathogeénes, ou I'exploitation
anthropique de I'espece par la chasse ou la péche sont responsables du prélévement et de la mort
d’un certain nombre d’individus. Ces pressions sont souvent directionnelles sur certains traits
d’histoire de vie, c’est-a-dire qu’elles agissent de facon non aléatoire sur les traits en sélectionnant des
phénotypes extrémes. Par exemple, la certaines techniques de péche au filet prélevent les individus
les plus grands qui souvent ont une plus grande fécondité, impactant ainsi I'abondance et le potentiel
reproducteur a I'échelle de la population (Hilborn et Walters 1992 ; Hixon, Johnson, et Sogard 2014).
Certains prédateurs se nourrissent exclusivement sur des stades particuliers du cycle de vie (ceufs et

larves, Bailey and Houde 1989 ; adultes, Gard 1971).

D’autres composantes physiques et climatiques (température, oxygeéne, précipitations, courants) ou la
présence de polluants, la charge parasitaire, peuvent affecter les processus vitaux, rendant les
individus moins performants et ainsi impactant la mortalité, la croissance et la fécondité au sein de la

population. Par exemple l'augmentation des températures peut excéder le seuil de tolérance
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thermique des individus diminuant leur performance aérobie et limitant la survie et la reproduction
(Portner et Knust 2007 ; Jonsson et Jonsson 2009 ; Telemeco et al. 2017). La charge parasitaire peut
aussi affecter la physiologie et diminuer la survie et les performances des individus (Gulland 1992 ;

Brauner et al. 2012).

L'effet des pressions environnementales peut aussi étre indirect s'opérant par une modification de la
quantité et de la qualité des ressources disponibles pour s’alimenter et se reproduire dans I’habitat.
Ces changements peuvent intervenir sous I’effet de variations climatiques, des interventions d’origine
anthropique sur I’habitat (Rochette et al. 2010) ou la présence de compétiteurs pour la ressource. La
diminution des ressources alimentaires affecte le phénotype et les traits d’histoire de vie des individus,
affectant la croissance et donc la taille des individus, leur survie et leur reproduction (Bilton et Robins
1971 ; Briga et al. 2017 ; Utne, Thomas, et al. 2021). Cela peut les rendre également plus vulnérables
a d’autres pressions extérieures : maladies, parasitisme, compétition. La fragmentation des habitats
d’origine anthropique comme la mise en place d’obstacles (ex barrages sur les cours d’eau, McCormick
et al. 1998 ; réseau routier : Underhill and Angold 2000) peut également restreindre I’accés aux zones

d’alimentation et de reproduction.

Cependant les processus écologiques et démographiques et les variations dans I'abondance et les
traits phénotypiques sont impactés par I'ensemble des pressions anthropiques et environnementales
interagissant entre elles. L’attribution de la causalité de ces variations a une pression spécifique, par

exemple au changement climatique, est donc compliquée a établir (Parmesan et Yohe 2003).

2.2 Pressions intrinseques

Il existe aussi des facteurs internes aux populations qui peuvent affecter la survie et la disponibilité de
ressources pour les individus et étre sources de variations de I'abondance et de la composition des
populations. Ces facteurs incluent les relations entre les individus (compétition inter-individus,
relations de densité dépendance) et sont générées par la taille et la composition des populations elles-
mémes (Hassell 1975). Une forte densité d’individus dans un méme environnement partageant les
mémes ressources en quantités limitées peut étre a I'origine de mécanismes de densité dépendance
régulant I'abondance et la distribution de la population. Cette pression intrinseque aux populations
affecte les processus de survie, de croissance, de reproduction, de migration et de dispersion des
individus (Bonenfant et al. 2009 ; Stige et al. 2019). En limitant la quantité de ressources allouée a
chaque individu, une forte densité de population peut en effet limiter la croissance des individus
(Chaparro-Pedraza et Roos 2019). La densité dépendance peut affecter les stratégies d’histoire de vie
des individus et par conséquent la structure de la population (Fowler 1981). Par, exemple chez les

especes a migration partielle, la proportion d’individus « résidents » ou « migrants » peut varier avec
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la densité de la population (Taylor et Norris 2007 ; Mysterud et al. 2011). Ces relations interagissent
aussi avec l'environnement : par exemple une diminution des ressources causée par des facteurs
externes peut aggraver les phénoménes de compétition entre individus, augmentant les effets

densités-dépendants (Fowler 1981 ; Wang et al. 2008).
3. Impacts a différents stades de vie et a différentes échelles spatiales

Les impacts des pressions agissant sur les populations sont hétérogénes dans le temps et I'espace et
génerent des impacts sur les populations a différents stades de leur cycle de vie et a différentes
échelles spatiales. La prise en compte des différences d’échelles auxquelles se situent ces changements
est nécessaire pour identifier les phases critiques des cycles de vie et la diversité des réponses et des

facteurs de résilience des populations face aux perturbations

3.1 Impacts a différents stades de vie

Les réponses des populations a I'environnement sont visibles a différentes échelles temporelles
résultant de la variabilité de I'environnement biotique et abiotique sur le court terme (saisons, années)
et sur le long-terme (années, décennies, siecles). Les exigences propres a chaque stade de vie génerent
différentes réponses aux facteurs extérieurs car certains stades sont plus sensibles et moins résilients
qgue d’autres face aux variations de I'environnement (Kingsolver et al. 2011 ; Petitgas et al. 2013). Les
stades de vie prennent généralement place au cours de différentes saisons et reposent sur différents
habitats et différentes ressources. Les exigences physiologiques et de ressources alimentaires ou de
reproduction sont propres a chaque stade de vie. Par exemple chez les poissons (Petitgas et al. 2013)
et lesinsectes (Kingsolver et al. 2011) les variations de températures d’origine climatique ont des effets
contrastés au cours du cycle de vie, impactant processus de survie et reproduction, en raison de

différentes tolérances thermales associées a chaque stade de vie.

Les stades ou se déroulent des processus clés, au cours desquels de faibles variations phénotypiques
peuvent étre a I'origine de fortes variations dans la productivité des populations et causer un déclin
généralisé : phase juvénile (Wahle et Steneck 1991), phase de reproduction (Asch et Erisman 2018).
Les pressions agissant sur un stade donné ont des répercussions directes ou indirectes sur I'ensemble
du cycle de vie, impactant les stades de vie suivants et méme sur les générations suivantes. En effet
les changements environnementaux affectant la qualité des géniteurs au moment de la reproduction
peuvent impacter le nombre et la survie des juvéniles produits et donc impacter indirectement
I'intensité des mécanismes de densité dépendance régulant les populations (Chaparro-Pedraza et Roos

2019). Une description compléte du cycle de vie, intégrant processus physiologiques et
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comportementaux prenant place a chaque stade de vie et les impacts sur ces différents stades, est
nécessaire pour comprendre et prédire les réponses des populations au changements de

I’environnement (Petitgas et al. 2013).

3.2 Impacts a différentes échelles spatiales

L'environnement biotique et abiotique des populations varie spatialement dans les habitats
fréquentés au cours du cycle de vie des populations. Certaines pressions agissent a une échelle locale
sur I'habitat fréquenté a un stade de vie particulier ou spécifique a une population (par exemple la
construction d’un barrage sur une riviere (Marschall et al. 2011a). D’autres pressions agissent a large
échelle sur les écosystemes et impactent plusieurs stades de vie ou plusieurs populations
simultanément au sein d’une méme espéce. En particulier le changement climatique est responsable
d’un réchauffement global des océans mais au-dela du patron général, des effets contrastés sont a
prendre en considération a une échelle régionale ou locale (Walther et al. 2002 ; Taboada et Anadén
2012). L’analyse des réponses de plusieurs populations simultanément permet une meilleure
compréhension des mécanismes écologiques et démographiques agissant a plusieurs échelles

spatiales en réponse a différentes pressions.

Les perturbations communes rencontrées pendant une période méme courte du cycle de vie, sont
capables de synchroniser les populations d’'une méme espéce, soit parce que les populations sont au
méme endroit (environnement partagé), soit parce que les perturbations agissent sur de larges
distances. La synchronie spatiale décrit des fluctuations temporelles corrélées entre populations
(Walter et al. 2017). L'effet de synchronisation des dynamiques de populations dans I'espace sous
I'effet de fluctuations environnementales ou d’interactions trophiques spatialement corrélées est
connu sous le nom d’effet Moran (Moran 1953 ; Ranta et al. 1997 ; Heino et al. 1997 ; Ripa 2000 ;
Liebhold, Koenig, et Bjgrnstad 2004). Chez une espece migratrice comme la cigogne blanche, les
variations de la production primaire dans les aires de rassemblement des populations sur les zones
d’hivernage au Sahel sont susceptibles de synchroniser les populations sur leur zones de reproduction
a travers I'Europe, impactant leur taux de croissance (Schaub, Kania, et Képpen 2005). On observe
souvent des populations synchronisées sur de larges distances (Lundberg et al. 2000). En Amérique du
sud, il a été montré que les changements dans les précipitations, couplées avec le phénomene El Nino
synchronise la germination des plantes annuelles dans les régions arides et semi-arides du Chili
générant une réponse en cascade dans la chaine trophique jusqu’aux grands prédateurs (Stenseth et
al. 2002). Aussi, au Canada les fluctuations temporelles des populations de vison et de rat musqué sont

plus synchrones dans les régions ou I'influence de I'oscillation nord atlantique (NAO) est la plus forte.
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Cependant les populations présentent une grande diversité de réponses, soit parce qu’elles répondent
a des pressions locales biotiques ou abiotiques spécifiquement présentes dans leur habitat respectif
qui peuvent prendre le dessus sur les effets larges échelles, soit car les mécanismes de réponse sont
spécifiques a chaque population. Souvent la synchronie spatiale diminue avec I'augmentation de la
distance entre populations et les populations de régions proches ont des réponses plus similaires entre
elles (Sutcliffe, Thomas, et Moss 1996 ; Heino et al. 1997 ; Saito et Nagasawa 2009 ; Olmos et al. 2019).
La force de I'effet Moran varie régionalement, permettant une grande diversité de dynamiques parmi
les populations (Ranta et al. 1997). En outre, du fait de leur passé respectif, les populations ont des
compositions phénotypiques et génétiques différentes. Les populations d’'une méme espéce peuvent
avoir des mécanismes de réponse différents a une pression climatique commune se manifestant par
des différences de comportement, de physiologie, souvent avec une composante génétique du fait de
I’adaptation locale de chaque population dans son habitat et désynchronisant dans le temps et I’espace

les réponses des populations (Braun et al. 2016 ; Dallaire et al. 2020).

Les liens de cause a effet des forcages a grande échelle sur les tendances écologiques sont compliqués
a établir car d’autres composantes sont responsables de dynamiques locales (Parmesan et Yohe 2003).
Il est nécessaire de travailler a plusieurs échelles, de décomposer les composantes locales et
communes/partagées entre populations (Ohlberger, Scheuerell, et Schindler 2016). Etudier I'effet de
variables environnementales communes nécessite d’estimer et de modéliser leur influence sur les
dynamiques locales. Pour mettre en évidence I'action d’une pression globale il faut se débarrasser des
effets confondants. Saether et al. (2006), Thorson et al. (2014) et Ohlberger et al. (2016) soulignent
I'intérét de modeles qui considerent a la fois des composantes synchrones et non-synchrones (locales).
Sutcliffe et al. (1996) mettent en évidence parmi des populations de papillons des variations locales
dans leurs dynamiques, imbriquées dans une synchronie temporelle a large échelle, probablement
induite par les changements climatiques. Chez les cigognes, les variables climatiques sont capables
d’expliquer une partie de la synchronie dans les fluctuations de taille des populations de I'est de
I’'Europe (Saether et al. 2006). D’autres variations climatiques locales viennent désynchroniser les

populations.

Les aspects de synchronie et d’asynchronie sont importants en dynamique des populations car ils
peuvent étre une source de préoccupation lorsque I'espece est en danger (Kendall et al. 2000 ;
Liebhold, Koenig, et Bjgrnstad 2004). En effet la diversité des réponses permet une plus grande stabilité
et une plus grande résilience face aux perturbations (effet portfolio ; Heino et al. 1997 ; Greene et al.
2010). La synchronie des réponses pose des problemes de conservation, particulierement si la
perturbation agit a un stade de vie ou une période de I'année ol les populations sont particulierement

vulnérables (Ripa 2000). Les différences dans leur réponse a I’environnement peuvent contribuer a la
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persistance des populations (Kerr, Cadrin, et Secor 2010). Cependant ces différences rendent les
réponses des populations moins prédictibles, quand des réponses synchrones entre populations

rendent plus facile de prédire leurs dynamiques et potentiellement de faciliter leur gestion.

4. Intégrer une compréhension des mécanismes plastiques et évolutifs

agissant a I'échelle individuelle

Malgré I'accumulation de preuves empiriques de changements dans les dynamiques spatiotemporelles
des populations en réponse aux pressions, il est difficile d’identifier les mécanismes plastiques et
évolutifs a I'origine de ces changements. Néanmoins les réponses observées au sein des populations
peuvent se comprendre en se plagant dans le cadre de la théorie des histoires de vie pour mieux

prédire les dynamiques éco-évolutives.

4.1 Réponses plastiques et évolutives

On observe dans les populations des dynamiques temporelles d’abondances ou de traits
phénotypiques qui sont des réponses a des mécanismes plastiques et évolutifs qui peuvent étre
complexes avec I'environnement. Ces mécanismes plastiques et évolutifs ont des conséquences en
terme de structure des populations et d’évolution des traits d’histoire de vie sur le court terme (au
sein d’'une génération) et le long terme (entre générations successives). Mais dans les populations
naturelles il est souvent difficile de quantifier la part de variabilité attribuable a une réponse plastique

ou évolutive (Chevin, Collins, et Lefevre 2013).

Les traits d’histoire de vie peuvent étre des traits héritables d’une génération a l'autre, les variations
dans ces traits résultent d’une composante génétique et évoluent sous sélection naturelle conduisant
a une réponse de type adaptative au sein des populations. Cette réponse se traduit par un changement
progressif de la composition génétique (fréquences alléliques) des individus au sein de la population
d’une génération a la suivante. Elle résulte de la présence de variations génotypiques associées a des
traits de vie dans la population procurant des avantages et des désavantages dans la survie et la
reproduction. En outre, les traits phénotypiques vont aussi varier dans le temps sous I'effet d’une
évolution génétique non adaptative, appelée dérive. Ce phénomeéne résulte de I'échantillonnage
aléatoire dans la transmission des alléles d'une génération a I'autre, et peut causer une évolution

rapide de la composition génétique des populations lorsque les effectifs des populations sont faibles.

L’histoire de vie de chaque individu n’est pas fixée génétiquement et les traits d’histoire de vie
comportent aussi une composante plastique, c’est-a-dire qu’ils peuvent étre contraints par des

facteurs extérieurs (Via et Lande 1985). La plasticité phénotypique est la capacité des individus a
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produire des phénotypes différents lorsqu’ils sont exposés a des conditions environnementales

différentes, ceci malgré des génotypes identiques.

La variation d’un phénotype en réponse a I'environnement peut étre décrite a I'aide de fonctions
mathématiques appelées normes de réactions (Via et Lande 1985). Ces normes décrivent en fonction
de la valeur d’'un parametre environnemental ou de I'état physiologique d’un individu, la valeur prise
par le trait phénotypique (cas de traits continus) ou la probabilité d’exprimer un trait phénotypique
donné (norme de réaction probabiliste). L'étendue du profil de réponse et la pente de la relation face
aux changements de I'environnement sont des mesures de la plasticité phénotypique (Via et Lande
1985 ; Chevin, Collins, et Lefévre 2013). Dans le cas de normes de réaction probabilistes, les variations
de I'environnement vont étre a 'origine de stratégies d’histoire de vie alternatives (Dieckmann et

Heino 2007).

La forme que prennent ces fonctions en termes de position, pente et courbure serait fagonnée par
I’évolution (Via et Lande 1985) et pourrait étre modifiée dans le temps en réponse aux changements
de I’environnement sous I'effet de la sélection naturelle (Stearns et Koella 1986 ; Murren et al. 2014).
La plasticité elle-méme peut étre adaptative (Perrin et Rubin 1990 ; Laurila, Karttunen, et Merild 2002).
Certains traits sont tres conservés et peu plastiques aux variations de I’environnement. D’autres traits
sont sélectionnés pour s’adapter a la forte variabilité de I'environnement permettant aux populations

d’étre plus résilientes (Moore et al. 2014 ; Morita et al. 2014).

Les contraintes locales propres a chaque population générent des différences dans les réponses
plastiques et évolutives entre populations (Adkison 2011). Les traits d’histoire de vie des populations
sont généralement adaptés a leurs conditions locales. Les études comparatives dans le temps ou entre
populations permettent de mettre en évidence des adaptations locales des normes de réaction au sein
des populations et des changement dans la forme des normes de réaction dans le temps pour mieux
comprendre les différences dans les réponses a I'environnement (Dieckmann et Heino 2007 ; Siegel,

Adkison, et McPhee 2018).

Dieckmann and Heino (2007) décrivent trois aspects de I'environnement : I'environnement ancestral
qui est stable entre générations et qui permet I'adaptation génétique sous sélection naturelle
(évolution), le macro environnement qui va impacter un ensemble d’individus ou populations
simultanément avec des variations phénotypiques prédictibles (plasticité), le micro environnement qui
va étre expérimenté par un individu spécifique (bruit). L'interaction complexe entre mécanismes
génétiques et plastiques permet de créer de la variabilité dans |'expression des traits et le maintien de
différentes stratégies d’histoire de vie entre individus et entre populations d’'une méme espece

(Crozier et al. 2008).
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Les normes de réaction sont des outils pour décrire des mécanismes écologiques dans les modeles de
dynamique de population structurés, pour décrire les passage d’un stade a I'autre (Dieckmann et Heino
2007). Cependant les prédictions s’appuyant sur les relations traits-environnement ne permettent pas
toujours de prédire avec précision les réponses a |'échelle des populations qui peuvent dépendre

d’interactions complexes entre processus individuels et populationnels (Brass et al. 2021).

4.2 Théorie des traits d’histoire de vie

La théorie des traits d’histoire de vie offre un cadre de raisonnement pour mieux comprendre et
prédire des variations des traits d’histoire de vie entre individus et en réponse a I’'environnement. Elle
est basée sur le principe qu’il existe des compromis évolutifs pour I'allocation des ressources entre des
activités liées a la survie et a la reproduction qui dépendent de contraintes environnementales ou
physiologique (colts énergétiques, (Stearns 1977 ; Stearns 1992). En effet, I'environnement contraint
la quantité de ressources acquises par les individus et leur allocation dans les différentes fonctions
vitales notamment croissance, reproduction et survie, et donc la plasticité des traits quiy sont associés.
Selon ces contraintes qui peuvent étre différentes entre populations mais aussi entre individus au sein
d’une population, les individus vont adopter différentes stratégies d’histoire de vie qui vont conduire

a des différences de fitness entre les individus.

La théorie propose que le gain de fitness associé aux stratégies de vie alternatives dépend de I'age, du
sexe ou d’autres caractéristiques notamment |'état énergétique ou I'environnement, permettant que
différentes stratégies régulées par un méme génotype soient maintenues dans la population (Repka
et Gross 1995 ; Gross et Repka 1998 ; Birnie-Gauvin et al. 2021), permettant une plus grande résilience

des populations face a la variabilité de I’environnement (Greene et al. 2010 ; Morita et al. 2014).

L’ensemble de ces traits d’histoire de vie exprimés par les individus détermine leur capacité a boucler
leur cycle de vie et a se reproduire et impacte donc les taux démographiques. En outre les corrélations
des traits et processus démographiques entre eux rendent difficile d’identifier la source des
fluctuations temporelles et de prédire la réponse a I'échelle de la population (Hellmann et Pineda-Krch
2007 ; Brass et al. 2021 ; Pardo et al. 2021). Dans cette thése je me focalise sur I'age et la taille a
reproduction sexuelle en relation avec la croissance des individus et leur impact potentiel sur le succes
reproducteur et la dynamique des populations. En particulier, chez les espéces sémelpares (c’est-a-
dire qui se reproduisent une seule fois au cours de leur vie) dont la croissance est continue au cours
du temps, le «timing» de reproduction releve d’une importance particuliere. Le potentiel
reproducteur des individus de ces espéces est alors particulierement clé pour le taux de croissance, le

maintien et la résilience des populations aux multiples pressions (Figure 2).
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Figure 2 : Représentation du cadre conceptuel des mécanismes (plastiques/évolutifs) a I'origine de la
diversité des réponses des populations aux pressions extrinséques (environnement) et intrinséques

(densité dépendance) affectant les taux démographiques et les traits d’histoire de vie.
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IIl.  Les migrateurs amphihalins

Les especes migratrices par leur faculté de se déplacer dans différents habitats au cours de leur vie
sont caractérisées par des cycles de vie complexes et une grande diversité d’histoires de vie. En
particulier I'étude des poissons amphihalins, dont fait partie le saumon atlantique (Salmo salar), revét
une importance particuliere pour étudier I'impact des changements de I’environnement sur différents

stades de vie et différentes échelles spatiales le long d’un continuum riviere-océan.
1. Des migrations qui faconnent la diversité des histoires de vie

De nombreuses espéces d’insectes, de mammiféres, d’oiseaux, de reptiles ou de poissons sont
migratrices. C'est-a-dire qu’elles se déplacent dans différents habitats au cours de leur cycle de vie,
traversant parfois de tres longues distances pour se nourrir ou se reproduire. Le terme de ‘migration’
fait référence a un type d’activité de locomotion particulierement persistante et réguliere qui implique
des déplacements de I'animal sur une plus large échelle spatiale, sur une plus longue durée que ceux
engendrés par ses activités journalieres usuelles (Dingle et Drake 2007). Contrairement a la dispersion
qui sous-entend une séparation de la population d’origine, la migration se rapporte a des

déplacements a caractére périodique qui impliquant un retour sur le lieu d’origine.

Si la migration a un co(t (co(t énergétique, risque de mortalité pendant le trajet), elle peut offrir un
avantage si les ressources nécessaires pour s’alimenter ou de reproduire sont distribuées de fagon
éparse et dans des zones distantes les unes des autres. Elle permet aussi d’éviter des conditions
climatiques défavorables a certaines périodes de I'année tout en profitant des ressources de I'habitat
lors que les conditions y sont favorables. Ces grands déplacements sont souvent déclenchés par des
changements saisonniers des conditions environnementales et des processus physiologiques. La
démographie des populations migratrices dépend d’'un cumul de processus prenant place dans

différents habitats (Schaub, Kania, et Képpen 2005 ; Otero et al. 2014).

Les migrations sont a I'origine de cycles de vie complexes et d’une grande diversité d’histoires de vie.
Il existe généralement une diversité de comportements parmi les individus d’'une méme population :
I’age a migration peut varier selon les individus (cas des poissons amphihalins (Erkinaro et al. 2018 ;
Freshwater et al. 2019)), chez certaines especes la migration est méme facultative et des individus
résidents et migrateurs cohabitent dans les populations (poissons, Nevoux et al. 2021 ; oiseaux,
Lundberg 1988). Chez les espéces a migration partielle, la migration peut étre déclenchée par des

conditions environnementales défavorables selon un mécanisme de norme de réaction, leur
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permettant d’échapper a une trop forte mortalité (Wysujack et al. 2009 ; Pulido 2011). La capacité a
se déplacer entre différents milieux et la diversité des histoires de vie des migrateurs sont importants
a considérer pour comprendre leurs réponses et leur capacité de résilience face aux changements

environnementaux.

Chez les poissons amphihalins ou diadromes, les migrations se font entre un milieu marin et un milieu
dulgaquicole. Les migrations sont des éveénements clés de leur cycle de vie, déterminant le temps passé
dans chaque type d’habitat. Chez ces espéces, on distingue les poissons anadromes qui grandissent en
mer et vont se reproduire en riviere (saumon, truite de mer, Esturgeon, Lamproie), et les poissons
catadromes (anguille, flet) qui grandissent en riviere et vont se reproduire en mer. Beaucoup d’espéces
migratrices amphihalines sont des espéces exploitées avec une forte valeur commerciale, sociale et
culturelle. Elles jouent aussi un role important au sein des écosystemes : en effet ils jouent un role de
lien entre écosystémes, ils permettent des transferts d’énergie, des connexions trophiques entre
habitats qui sont géographiquement éloignées contribuant a leur productivité (Bauer et Hoye 2014 ;
Dunlop et al. 2020). Par exemple le saumon, une fois de retour en riviére, contribue a la productivité
des rivieres en apportant féces, ceufs et carcasses permettant ainsi un transert de nutriments entre

milieu eau douce et milieu marin (Wilcove et Wikelski 2008).

Les salmonidés (Salmonidae) sont une famille de poissons fusiformes a nageoires rayonnées et
possédant une nageoire adipeuse qui contient les genres Thymallus, Brachymystax, Hucho, Salvelinus,
Salmo et Oncorhynchus dont plusieurs espéces sont anadromes (Crisp 2008). Les salmonidés
anadromes dépendent de multiples habitats au cours de leur cycle de vie : rivieres, lacs, eaux
estuariennes et cotiéres, océan. lls font donc face a un cumul de pressions d’origine humaine ou non
dans ces différents habitats et notamment les effets du changement climatique (Wilcove et Wikelski
2008). Les populations sont soumises a des caractéristiques environnementales et des pressions
locales propres a chaque population en riviere : températures, courants, substrats, dégradations de
I’habitat, pollutions, barrages, péche récréative. Les populations géographiquement distantes se
retrouvent dans un environnement commun a certains stades de vie. Dans le cas des poissons
migrateurs anadromes en particuliers, les populations sont fragmentées lors de la phase d’eau douce.
Les ceufs et les juvéniles subissent des conditions environnementales spécifiques a leurs rivieres
natales. Dans une seconde partie de leur cycle de vie les adultes se rejoignent en mer sur des zones de
nourrissage et sont exposées a des conditions climatiques, alimentaires et des pressions de prédation
et parasitaires communes (Quinn et al. 2012) avant de retourner se reproduire dans leurs riviere

d’origine.
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Les populations de saumon montrent des traits phénotypiques, des histoires de vie et une structure
génétique localement adaptées aux conditions environnementales rencontrées enriviere. Notamment
le substrat et la longueur de la riviere conditionnerait en partie cette structure génétique (Perrier et
al. 2011). Malgré des conditions communes, une structuration des réponses a I'environnement par
population peut subsister en mer du fait de I'influence du passé enriviere, de leur évolution respective
a l'origine de traits adaptatifs liés a la survie et la reproduction spécifiques a chaque population
(Carvalho 1993). Ces réponses spécifiques permettent des histoires de vie diverses et des différences
comportementales et physiologiques (Martinez et al. 2001 ; Dallaire et al. 2020). Les populations
peuvent donc répondre de facons différentes aux changements environnementaux notamment en
mer (Hilborn et al. 2003 ; Crozier et Zabel 2006). La phénologie des migrations marines varie entre
populations et peut étre influencée a la fois par les conditions environnementales expérimentées par
les individus avant la migration (spécifiques a chaque population) et rencontrées en route (communes
a plusieurs population) pouvant agir comme un facteur synchronisant (Ohlberger, Scheuerell, et

Schindler 2016 ; Freshwater et al. 2019).

2. Le saumon atlantique

2.1 Distribution

Le saumon atlantique (Sa/mo salar, ensuite désigné sous le nom de saumon) est un poisson migrateur
distribué dans les rivieres des cotes nord-ouest et nord-est de I'Atlantique et de la Baltique (Figure 3).
Il partage sa vie entre la mer et I'eau douce. C'est un poisson anadrome car la reproduction se fait en
riviere. Au cours de son cycle de vie il visite 3 types d’habitats : riviere (parfois lac), zones estuariennes
et cotieres, mer. Il existe plus de 2000 rivieres a saumon (Crozier et al. 2004). Sa distribution et son
abondance dans les cours d’eau sont déterminées par un ensemble de variables climatiques,
anthropogéniques, et géographiques : surface des rivieres, courant, substrat, pente (Gibson 1993 ;
Bagliniere, Marchand, et Vauclin 2005 ; Finstad, Armstrong, et Nislow 2011), présence d’abris (Foldvik
et al. 2017) , présence de barrages a la migration (Marschall et al. 2011b ; Stevens, Kocik, et Sheehan

2019).
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Figure 3 : Aire de distribution du saumon atlantique (Salmo salar) dans I'océan Nord Atlantique et noms
des pays dans lesquels les populations viennent se reproduire en riviére (Aas et al. 2010).

On définit quatre complexes de populations sur des criteres génétiques et biogéographiques et
constituant des bases pratiques pour la gestion par les pays : les complexes Amérique du nord, Europe
du nord, Europe du sud dans I’Atlantic Nord et le complexe de la mer Baltique (ICES 2021). Ces
complexes ont des zones de -+grossissement en mer spécifiques situées principalement en mer de
Norvege au nord des Féroé (populations européennes), en mer du Labrador (populations américaines)
(Dadswell et al. 2010 ; Gilbey et al. 2021). Mais une partie des poissons provenant de populations
ameéricaines et européennes se rejoindraient aussi sur des zones de grossissement au large de la cote
ouest du Groenland (Dadswell et al. 2010 ; Reddin et al. 2012 ; Gilbey et al. 2021 ; Bradbury et al. 2021).
Dans cette thése, nous nous intéresserons en particulier aux populations de saumons appartenant au

complexes d’Europe du sud.
2.2 Cycle de vie
Phase juvénile en eau douce

Les ceufs sont pondus en riviere en hiver dans des nids creusés dans le gravier et éclosent au printemps
(Figure 4). Les alevins restent quelques semaines sous le gravier se nourrissant du contenu de leur sac

vitellin. Puis ils sortent et s’alimentent de fagon active de larves d’insectes, grossissent pour passer au
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stade tacon. Aprés 1 a 6 ans passés en riviere (Otero et al. 2014), un ensemble de transformations
physiologiques et morphologiques pour s’adapter aux eaux salées se produit: changements de
morphologie, de coloration (coloration argentée), d’osmorégulation et de comportements
(déplacements en bancs) (Aas et al. 2010 ; Thorstad et al. 2012). Ce processus est appelé la
smoltification (McCormick et al. 1998b). La smoltification serait en partie dépendante d’un seuil de
croissance (@Kland et al. 1993). La migration vers la mer, appelée dévalaison, a lieu au printemps, les
saumons font alors entre 12 et 25 cm (Otero et al. 2014). Différents facteurs influencent le timing de
migration: photopériode, température, débit du courant, précipitations et taille du smolt (Simmons et
al. 2021) et certains parametres physiologiques (Birnie-Gauvin et al. 2021 ; taux de cortisol: Birnie-
Gauvin et al. 2019). Cette phase constitue un premier « goulot d’étranglement » du cycle de vie du
saumon. En effet, la survie ceuf-smolt est estimée proche de 1% (Hutchings et Jones 1998 ; Massiot-
Granier et al. 2014 ; Olmos et al. 2019). Dans les populations du sud de I'Europe, les jeunes saumons
restent généralement 1 a 2, rarement 3, années en riviere. Des durées plus longues en eau douce sont

plus généralement observées dans les populations de saumon situées au nord de I'aire de distribution.
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Figure 4 : Cycle de vie du saumon atlantique (Salmo salar). (Mobley et al. 2021).
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Phase de croissance en mer

La phase marine du cycle de vie est une phase de forte croissance dans des zones de grossissement au
large de I'océan Atlantique et dans la Baltique. Selon la taille de départ des smolts, la croissance est
compensatoire et trés rapide (Hogan et Friedland 2010). Les saumons restent en mer entre 1 et 5 ans
avant de retourner dans leur riviére natale aprés avoir atteint une taille suffisante pour déclencher la
maturation (Thorpe 2007). Les femelles restent généralement plus longtemps que les males en mer
(Erkinaro et al. 2018). Dans les populations sud-européennes, les saumons restent généralement 1 ou

2 ans en mer.
Un phase marine encore peu connue

La phase marine est une boite noire du cycle de vie du saumon. C'est pourtant une phase importante
du cycle caractérisée par une adaptation a un nouveau milieu, de tres longues distances parcourues,
un faible taux de retour et une forte croissance qui permet la maturation sexuelle. Cependant, c’est
une phase difficilement observable et rendant difficile d’identifier les routes de migration empruntées
par les saumons, leur régime alimentaire et d’étudier les processus démographiques et écologiques

qui s’y déroulent, notamment la maturation sexuelle.

Les données d’observations directes proviennent essentiellement des données historiques de capture
par les pécheries commerciales en mer, de captures menées par les campagnes de péche scientifique
et les recaptures d’individus au stade adulte remontant les cours d’eau marqués au stade smolt. Elles
permettent d’estimer le nombre et I'état des poissons (taille, poids, facteur de condition, état de
maturation) a un temps donné (Gilbey et al. 2021 ; Utne, Thomas, et al. 2021). Couplées avec les
données d’estimations d’abondances de smolts et d’adultes au départ et au retour en riviere, les
données de captures en mer nourrissent les modeles d’évaluation des stocks (Michielsens et al. 2008).
Les données de recaptures permettent d’estimer les taux de retour en fonction des caractéristiques

observés au stade smolt (Gregory et al. 2019 ; Simmons et al. 2021).

Les données de capture en mer ont permis d’identifier les principales zones fréquentées par les
saumons : en mer de Norvege (stocks européens), en mer du Labrador (stocks nord-américains), a
I’ouest du Groenland (stocks européens et nord-américains ; Dadswell et al. 2010 ; Gilbey et al. 2021).
Les contenus stomacaux des poissons capturés permettent d’identifier leur régime alimentaire
(Haugland et al. 2006 ; Utne, Thomas, et al. 2021). Sur les zones de nourrissage fréquentées par les
populations européennes et situées en mer de Norvege (J. A. Jacobsen et al. 2001) lors de la premiére
année en mer, les saumons se nourrissent principalement de larves d’amphipodes et de poissons
notamment de harengs (Haugland et al. 2006 ; Utne, Pauli, et al. 2021). Dans les années récentes,

I"apport des balises GPS a permis de retracer avec plus de précision les routes de migrations en mer
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jusqu’aux zones de nourrissage (Rikardsen et al. 2021). Mais ces données sont peu nombreuses et ont

une faible couverture temporelle.

Beaucoup d’études de la phase marine du saumon reposent sur des observations indirectes des
individus en mer. Les structures calcifiées (écailles, otolithes) sont des traceurs de la vie des saumons
notamment pendant la phase marine. Il existe de grandes collections historiques d’écailles provenant
des suivis scientifiques et de la péche récréative qui permettent la mobilisation de données
nombreuses couvrant une longue période temporelle. Les incréments de croissance visibles sur ces
structures sont proportionnels a la croissance du corps des poissons et permettent de retracer les
variations individuelles de croissance dans le temps et d’identifier différentes stratégies d’histoire de
vie (Dahl1910; Francis 1990 ; Thomas et al. 2019). Les patrons de croissance offrent aussi I'opportunité
d’enquéter sur I'écologie spatiale des populations : Friedland and Reddin (2000) mettent en évidence
un chevauchement des patrons de croissance en mer de plusieurs populations, permettant ainsi de
dater I'agrégation de ces populations en mer. Jensen et al. (2011) met en évidence une synchronie de
la croissance en mer entre populations de saumon atlantique (7 populations norvégiennes) et avec des
variables climatiques. En outre il est possible d’extraire de I’ADN de ces structures permettant d’avoir
des informations sur le génotype des individus sur des génes d’intérét (sdY marqueur du sexe : Yano
et al. 2013 ; Quéméré et al. 2014 ; Eysturskard et al. 2017 ; vgll3 marqueur lié a la maturation : Czorlich
et al. 2018 ; Barson et al. 2015). Par ailleurs les écailles sont utilisées en isotopie pour enquéter sur les
variations trophiques du régime alimentaire des saumons et sur les zones thermiques fréquentées

dans I'océan.

Le premier été en mer : une phase clé du cycle de vie

Particulierement chez le saumon, le premier été en mer serait un autre « goulot d’étranglement » du
cycle de vie caractérisé par une forte mortalité et un fort gain de croissance a |'origine des décisions

de maturation sexe-spécifiques.
Survie

Les zones coOtieres fréquentées par les smolts lors des premiéres semaines sont sujettes a une forte
pression de prédation (Thorstad et al. 2012 ; Renkawitz, Sheehan, et Goulette 2012 ; Flavio et al. 2021).
En estuaire, les smolts subissent par exemple une pression de prédation par les cormorans, les
phoques gris ou encore les bars (Riley et al. 2011 ; Méntyniemi et al. 2012 ; Jepsen, Flavio, et Koed
2019). D’autres facteurs extrinseques comme la température et notamment le gradient de
température entre la riviére et I'océan peut étre un facteur de stress et de mortalité (Jutila, Jokikokko,
et Julkunen 2005). La survie est influencée par la taille des smolts (Armstrong et al. 2018 ; Gregory et

al. 2019 ; Simmons et al. 2021) et la croissance pendant les premiers mois en mer (Friedland 2000 ;
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Peyronnet et al. 2007 ; Tillotson et al. 2021). L’hypothése « bigger is better » a été avancée dans de
nombreuses études (Gregory et al. 2019 ; Simmons et al. 2021). Il y aurait un effet direct de la taille :
les individus les plus grands auraient une plus grande capacité de nage permettant de mieux survivre
a la migration dans ces premiers mois (Remen et al. 2016) et de mieux échapper aux prédateurs. De
plus, les plus petits smolts auraient un plus fort taux de croissance instantanée en mer générant un
fort taux métabolique, une plus forte vulnérabilité aux mauvaises conditions climatiques (Oldham et

al. 2019), et plus de comportements de prise de risques (Grand 1999).
Croissance

Le premier été en mer est caractérisé par un gain rapide de croissance. Les smolts qui se nourrissaient
principalement de larves d’insectes sur les zones cotieres, rejoignent des zones de nourrissage ou ils
se spécialisent sur des proies de plus en plus grosses comprenant des larves d’amphipodes et de
poissons (Jacobsen 2001 ; Rikardsen et al. 2021). Entre fin juin et mi-ao(t ils mesurent entre 15 et 36

cm (Utne, Thomas, et al. 2021) et atteignent jusqu’a 57 cm a la fin de I'automne (Jacobsen 2001).

Les trois principaux facteurs qui influencent le taux de croissance sont la température, la disponibilité
et la qualité de la nourriture et la taille des poissons (Brett, Shelbourn, et Shoop 1969 ; Jensen et al.
2012). Des températures plus fortes génerent des taux de croissance plus élevés jusqu’a un optimum
de température (Brett, Shelbourn, et Shoop 1969 ; Friedland 2000). Cependant le taux de croissance
décroit lorsque la disponibilité alimentaire décroit (Brett, Shelbourn, et Shoop 1969) et peut étre limité
par la disponibilité en oxygéne diminuant avec I'augmentation de la température (Baudron et al. 2014
; Rubalcaba et al. 2020). En effet des relations négatives entre croissance des post-smolt et
température sont observées dans les populations naturelles car I'augmentation des températures est
reliée a une diminution des ressources alimentaires (Todd et al. 2008). Les périodes de croissance ne
sont pas indépendantes les unes des autres, et la croissance au premier été en mer est influencée par
la taille des smolts a migration par des effets carry-over (Tillotson et al. 2021). Il semblerait que les
smolts ayant eu une faible croissance en riviere compensent avec une forte croissance marine (Einum,

Thorstad, et Naesje 2002).
Maturation

Chez les poissons anadromes la maturation sexuelle est un évenement tres important du cycle de vie
car il déclenche le retour en riviére et détermine la taille des adultes a la reproduction. C’est un facteur
important de la diversité des histoires de vie chez les salmonidés conditionnant les timings de
migration et de reproduction sexuelle (Mobley et al. 2021). Au bout d’une année passée en mer une
proportion des saumons partis rentrent en riviére se reproduire tandis que d’autres resteront plus

longtemps en mer et ceux ayant survécu rentrerons apres plusieurs années en mer. Le déclenchement
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de la maturation est sous contréle hormonal et dépendrait d’'un ensemble de stimuli internes et
externes (adiposité, hormones sexuelles, température, salinité, photopériode et signaux sociaux ;
Mobley et al. 2021). L'obtention de ressources énergétiques nécessaires pour la maintenance, la
croissance et la reproduction conditionne de nombreux processus physiologiques (métabolisme,
stockage d’énergie, stress) a 'origine de divers processus dont la maturation (Silverstein et al. 1998)
et la migration (Stearns 1989 ; Birnie-Gauvin et al. 2021). Le retour en riviere dépendrait donc de seuils
physiologiques qui seraient atteints ou non a la fin du premier automne en mer et qui dépendraient
en partie de la croissance accumulée lors du premier été en mer (Rowe et Thorpe 1990 ; Silverstein et
al. 1998 ; Campbell, Dickey, et Swanson 2003). Le mois de Novembre constituerait la principale fenétre
de décision pour la maturation (Mangel et Satterthwaite 2008). La fécondité des femelles est plus
fortement corrélée a la croissance que celle des males car la taille des femelles conditionne la quantité
d’ceufs produite (Fleming 1996), principale composante du potentiel reproducteur. Il est alors plus
avantageux pour les femelles d’allonger le temps de croissance en mer. La théorie des histoires de vie
prédirait donc un seuil de croissance plus élevé a atteindre chez les femelles afin de déclencher le
processus de maturation et le retour en riviere. Le processus de maturation peut étre décrit par une
norme de réaction probabiliste liée a la croissance, particulierement lors des premiers mois en mer et
déterminée génétiquement (démontrée chez le Saumon chinook Oncorhynchus tshawytscha : Siegel
et al. 2018). En effet, 'age a maturation chez le saumon a de fortes bases génétiques : un seul gene,
vgll3, expliquerait jusqu’a 40% de la variabilité dans ce trait (Barson et al. 2015). Des dominances
différentes dans les alleles de ce gene chez males et femelles seraient susceptibles d’expliquer le
maintien de différentes stratégies d’histoire de vie chez les males et les femelles et contribueraient a
expliquer les déséquilibres dans les sexe-ratios observés dans les retours des adultes, les femelle

représentant la majorité des retours apres plusieurs années en mer (Mobley et al. 2021).
Reproduction en riviére

Aprés avoir passé une ou plusieurs années en mer les saumons retournent dans leur riviere natale pour
se reproduire. lls atteignent alors entre 45 et 135 cm, pesent entre 1 et 25 kg et ont une couleur
argentée a leur retour de la mer (Aas et al. 2010). Le comportement tres philopatrique des saumons
est appelé le « homing » et reposerait en partie sur des preuves olfactives (Dittman et Quinn 1996). Il
existe de tres faibles taux d’échanges migratoires entre populations (Jonsson, Jonsson, et Hansen
2003). Les castillons, qui ont passé seulement un hiver en mer (1HM), remontent la riviere au cours de
I’été. Les saumons plus dgés qui ont passé deux ou plus hivers en mer (2HM/PHM) reviennent plus tot
dans la saison au printemps. La reproduction en riviére a lieu en fin d’automne ou au début de I'hiver.
Les femelles construisent des nids en déplacant les graviers et y déposent les ceufs. Une fois les ceufs

fécondés par un ou plusieurs males, ils sont enfouis sous des graviers par la femelle sous des démes
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caractéristiques appelés frayéres qui restent oxygénées par I'eau (Fleming 1996). Il y a formation de
couples, les males territoriaux défendent la frayere. Lors de la fraie, la livrée des adultes s’assombrit
et prend une couleur rouge ou brune. C’'est une espéce majoritairement sémelpare, c’est-a-dire que la
majorité des saumons adultes meurent aprés leur premiere reproduction. Une faible proportion,
majoritairement des femelles, retournera en mer et se reproduira plusieurs fois au cours de sa vie.
Une tres faible proportion de males ne part jamais en mer et se reproduit en riviere a tres petite taille

en participant de maniere opportuniste a la reproduction (Jonsson, Jonsson, et Hansen 2003).

Finalement sur 8000 ceufs pondus, environ 4 individus seront capables de boucler ce cycle et
reviendront frayer en riviere. La durée des phases en eau douce et en mer dépend des interactions
complexes des individus avec leur environnement (Greene et al. 2010). Mais la variabilité du cycle de
vie des saumons a aussi une forte dépendance génétique, chaque population de chaque riviere
formant une entité génétique distincte et une multitude d’histoires de vie sont possibles entre

populations et au sein d’'une méme population (Erkinaro et al. 2018).

2.3 Des populations fragilisées soumises a de multiples pressions

Effectifs

Comme beaucoup d'especes amphihalines, les populations de saumon atlantique ont fortement
décliné sous I'effet de différents facteurs qui se sont succédés et accumulés au cours des 20°™€ et 21°me
siecles (Figure 5). Les déclins d’abondance et changements dans la structure des populations observés
sont associés a des pressions prenant place a la fois en riviere en en mer (Limburg et Waldman 2009 ;
Chaput 2012). Ces déclins préoccupent la communauté scientifique et les instances impliquées dans la
gestion des stocks a différents niveaux, international, national ou régional. Bien qu’a I’échelle mondiale
le statut de conservation du saumon atlantique soit classé par I'UICN comme « Préoccupation
mineure », il est aujourd’hui classé « vulnérable » a I'échelle européenne et méme « en danger » voire
« en danger critique d’extinction » dans certaines régions (UICN 2019). La distribution historique du
saumon est difficile a établir mais les populations auraient disparu d’un grand nombre de régions dans
la seconde moitié du 20°™ siécle (Parrish et al. 1998). Les causes de ce déclin font intervenir de
multiples facteurs de pression au cours du temps qui agissent sur plusieurs stades du cycle de vie, dans
des milieux différents (eau douce, mer) et a des échelles spatiales différentes. En particulier depuis les
années 80, ces déclins se traduisent par une diminution de la survie marine et du taux de retour entre
le stade smolt et les adultes revenant en riviere (Chaput 2012; Olmos et al. 2019; ICES 2021) ; Figure
6).
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Figure 5 : Diagramme conceptuel des facteurs responsables du déclin des amphihalins au cours du
temps allant de I'altération des habitats par la construction de barrages et I’agriculture au changement
climatique (Limburg et Waldman 2009).
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Figure 6 : Déclin d’abondance relative au stade PFA (pre-fishery abundance, janvier t+1) exprimée
comme I'abondance pour I'année t rapportée a 'abondance de la premiére année (figure adaptée de
Olmos et al. 2019).



INTRODUCTION GENERALE

Structure démographique et traits phénotypiques

Au-dela du nombre de poissons qui partent et qui reviennent, un point d’attention est porté sur la
composition des retours. Il y a des changements dans la structure d’age, de taille et de rapport des
sexes dans les retours (Aprahamian, Davidson, et Cove 2008 ; Todd et al. 2012 ; Jonsson, Jonsson, et
Albretsen 2016 ; Bal et al. 2017). En effet on observe une diminution de taille, du facteur de condition
(prenant en compte taille et poids) et un retard des dates de retour chez le saumon, des changements
particulierement marqués chez les 1HM (Todd et al. 2012 ; Jonsson, Jonsson, et Albretsen 2016 ; Bal
et al. 2017). Il y a aussi des changements dans les proportions des poissons ayant passé un ou plusieurs
hivers en mer dans la période récente (Aprahamian, Davidson, et Cove 2008 ; Jonsson, Jonsson, et
Albretsen 2016 ; Czorlich et al. 2018). Les retours de poissons ayant passé deux (2HM) ou plus hivers
en mer (PHM) ont diminué depuis les années 1970 mais on observe une remontée au début des années
2000 (Jonsson et al. 2016 ; Olmos et al. 2019 ; Figure 7). Compte tenu des différences entre males et
femelles dans I’dge a maturation (Mobley et al. 2020) on peut s’attendre a des changements dans les
rapports des sexes pour chaque classe d’age dans les retours. Ces changements sont susceptibles
d’impacter la dépose d’ceufs et donc le potentiel reproducteur. Cependant les taux de retours

différenciés pour les males et les femelles sont rarement considérés.
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Figure 7 : Estimation de la proportion de poissons qui maturent aprés un hiver en mer (1HM) pour les
stocks européens (nord et sud) et américains de saumon atlantique (figure adaptée de ICES 2019).

Pressions pendant la phase eau douce

Les populations, isolées pendant la phase de vie en eau douce, sont soumises a des pressions
environnementales locales en riviere. La modification des cours d’eau via la mise en place d’obstacles

a été une des causes principales de I'effondrement historique des populations de saumon et de leur
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aire de répartition au cours du 20°™ siécle (Parrish et al. 1998). Les barrages limitent la dévalaison et
les remontées des adultes pour la reproduction et rendent inaccessibles certaines zones de
reproduction (McCormick et al. 1998a). Certains auteurs soulignent des déclins encore plus anciens
datant du Moyen-age et mettant en cause le développement des villes et de moulins a eau faisant
obstacle a la migration (Lenders et al. 2016). En outre, il y a des dommages sur les cours d’eau causés
par les pollutions provenant de l'agriculture intensive, I'industrie et autres activités humaines
(Rosseland et Kroglund 2011 ; Thorstad et al. 2021). Ces facteurs impactent notamment la survie
juvénile déterminant la production de smolt qui est un parametre qui impacte la productivité des

populations (ICES 2021).

Récemment, le changement climatique a aussi pu modifier les conditions environnementales en riviére
notamment la température de I'eau, impactant la survie et la phénologie des processus (ou timing des
activités saisonniéres) au sein des populations. Le changement climatique a impacté le timing des
migrations chez beaucoup d’animaux migrateurs (Cotton 2003 ; Wilcove et Wikelski 2008 ; Otero et al.
2014). Certaines populations de salmonidés montrent des dates de migration en mer avancées
associées a une augmentation des températures en riviere (Otero et al. 2014 ; Birnie-Gauvin et al.

2021).

Enfin, les péches commerciales et récréatives en eaux cotieres et en rivieres ont un impact sur la survie
adulte par le préléevement d’un certain nombre de géniteurs lors de leur migration de retour, pouvant
contribuer au déclin de certaines populations (Limburg et Waldman 2009). Dans certains stocks les
taux d’exploitations atteignaient jusqu’a 70% dans les années 1970, mais ont depuis considérablement

diminué suite a de nombreuses mesures de restriction (ICES 2019).
Pressions pendant la phase marine

A l'inverse de la vie en riviere, de nombreuses populations se rejoignent au cours de la phase marine
sur les zones de grossissement et sont impactées par des pressions communes. Si ces pressions
agissent de facon commune sur les populations, il y a des différences régionales dans les réponses des

populations (Olmos et al. 2019).

Effet « top-down » de la péche

Les pécheries commerciales en mer impactent les saumons lors de la phase marine sur les stocks
communs. C'est une pression de type « top-down » car elle vise les espéces aux niveaux trophiques les
plus élevés, notamment les poissons prédateurs comme le saumon atlantique, avec des répercussions
sur les niveaux trophiques les plus bas. C’'est aussi une pression qui sélectionne certains traits car elle

cible les adultes, les poissons de grande taille et 4gés notamment les femelles (BOFFF (Hixon, Johnson,
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et Sogard 2014)). Elle va agir comme une force de sélection conférant un désavantage pour une
reproduction tardive et a une grande taille. Elle affecte les structures d’age et de taille des populations,
le compromis évolutif entre age et taille a maturité et ultimement le potentiel reproducteur et le taux
de croissance des populations réduisant I'abondance et la taille des adultes et leur « qualité ». Chez le
Saumon Pacifique, Ohlberger et al. (2018) mettent en évidence un changement progressif vers des
individus matures a plus jeune age et a taille plus petite qui serait une réponse évolutive a la pression
de péche préférentiellement exercée sur les grands individus agés. Ce changement serait d( a une
sélection vers les petits individus induit par la péche. La surexploitation des stocks de poissons a
conduit a une perte de la diversité génétique chez les espéces ciblées (Hutchings et Kuparinen 2020).
En outre, le préléevement de ces poissons prédateurs impacte les autres espéces avec lesquelles

interagissent ces espéces et a donc un impact a I’échelle de tout I'écosystéme.

La péche commerciale est une des pressions ayant le plus gros impact sur les populations de poissons
en mer : 33% des stocks mondiaux de poissons et 80% des espéces halieutiques sont surexploitées
(UNEP 2008 ; FAO, Food and Agriculture Organization of the United States http://www.fao.org). Elle
est responsable de forts déclins des ressources marines a I’échelle mondiale. Malgré des efforts faits
pour améliorer I'efficacité et la sélectivité des engins de péche ces derniéres décennies (Jennings et al.

1999) le rétablissement des stocks est trés lent (Hutchings et Kuparinen 2017).
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Figure 8 : Diminution des captures en mer (indiquées en tonnes) par les pécheries en mer des quatre
régions en Atlantique Nord entre 1960 et 2020 (ICES 2021).

La surexploitation par la péche des stocks de saumons a fortement contribué au déclin des populations
(Limburg et Waldman 2009). Les captures de saumons en mer ont cependant considérablement

diminué, d’une part en raison d’'un manque de poissons, mais aussi grace a un ensemble de regles de
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régulations mis en place par la création de la NASCO (North Atlantic Salmon Conservation
Organization) en 1984 (Figure 8) qui ont permis des recommandations pour établir des quotas pour

les péches en mer et les eaux territoriales (Windsor et Hutchinson 1994).

Effet « bottom-up » du climat

Depuis les années 1980-1990, de nouvelles pressions font leur apparition notamment des
changements dans les conditions océaniques rencontrées par les populations de saumon en mer
(Limburg et Waldman 2009 ; Chaput 2012). Cependant, les mécanismes sous-jacents a I’origine du
déclin de la survie marine observé a la fois dans les complexes Européens et Américains se seraient
découplés au début des années 1990 (Tillotson et al. 2021). Dans les populations Européennes, les
changements dans les conditions de croissance lors de la premiere année en mer des saumons,
particulierement lors du premier été, pourraient étre responsables des dynamiques temporelles

observées dans les retours sur la période récente (Jonsson, Jonsson, et Albretsen 2016).

Un changement de régime observé en Atlantique Nord depuis les années 1990 avec des répercussions
sur lI'ensemble du réseau trophique pélagique aurait causé une détérioration des conditions
trophiques (Beaugrand et Reid 2012) et affecté la survie en mer des saumons, agissant de facon
commune sur 'ensemble des populations (Olmos et al. 2019 ; 2020). Il se caractérise par une
synchronicité de « shifts » dans les indices climatiques et physiques et dans les indices biologiques,
traduisant une diminution de la productivité du réseau trophique pélagique (Beaugrand et Reid 2012).
Les changements importants visibles jusqu’aux populations de prédateurs marins semblent
indépendants de I'exploitation commerciale de ceux-ci mais liés a une diminution du zooplancton et
une augmentation du phytoplancton dans les années 1990 (Carscadden, Frank, et Leggett 2001 ;
Bonhommeau et al. 2008 ; Friedland et al. 2013 ; Nicolas et al. 2014). Ces effets sont dits de type
« bottom-up » (Beaugrand et al. 2008 ; Beaugrand and Reid 2012 ; Capuzzo et al. 2018 ; Friedland et
al. 2018 ; Figure 9). Ces changements font ressortir un effet de cascade trophique, avec une diminution

des niveaux trophiques supérieurs.

Une des conséquences est la diminution de la survie de nombreuses espéces prédatrices de
I’Atlantique Nord dont le saumon (Mills et al. 2013 ; Nicolas et al. 2014 ; Olmos et al. 2020). De forts
déclins sont observés également chez les oiseaux marins et mammiféres marins (Kovacs et Lydersen
2008 ; Durant et Hjermann 2017 ; Fluhr et al. 2017). De maniere générale on observe une diminution
de la survie adulte des espéces a longue espérance de vie (Sandvik et al. 2005). Chez le saumon une
corrélation de la survie marine et de la proportion de 1HM avec la température de surface en mer de

Norvege a été démontrée (Jonsson, Jonsson, et Albretsen 2016).
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Ces changements seraient responsables de la modification dans la phénologie des processus et des
mécanismes dépendants de la croissance qui impacteraient la taille a 4ge donné et I'dge a maturité
sexuelle chez le saumon atlantique. Le climat influence directement ou indirectement la croissance
des organismes en mer. D’un point de vue physiologique on s’attend a ce que lI'augmentation des
températures accélere les fonctions métaboliques des organismes (Lindmark et al. 2018). En
conditions expérimentales, un effet positif de la température sur la croissance a été de nombreuses
fois démontré (Brett, Shelbourn, et Shoop 1969). Cet effet a aussi été démontré en conditions
naturelles (Denechaud et al. 2020 : cabillaud Gadus morhua). Cependant, le réchauffement des eaux
se traduit par une diminution de la quantité d’oxygéne disponible, affectant négativement la

croissance des individus (Baudron et al. 2014).

Mais I’environnement impacte aussi I'ensemble du réseau alimentaire (les relations de compétition et
les relations proies-prédateurs) qui supporte une espéce donnée. On observe, dans les zones
fortement impactées par le changement climatique, une diminution de la croissance des poissons
pélagiques. Cette diminution des conditions de croissance seraient dues en partie aux effets en
cascade de réchauffement climatique sur le réseau trophique pélagique, qui se traduit par une
diminution de la quantité et de la qualité des proies disponibles aux poissons prédateurs. Plusieurs
études soulignent une diminution de I'abondance mais aussi de la qualité énergétique des proies
disponibles au saumon (Carscadden, Frank, et Leggett 2001 ; Renkawitz et al. 2015 ; Clausen et al.
2018). L’étude des contenus stomacaux de saumon échantillonnés en mer de Norvége a montré une

diminution sur 25 ans (Utne, Pauli, et al. 2021).

Une diminution des conditions de croissance, particulierement si elle a lieu lors du premier été en mer,
est susceptible de retarder I'atteinte des seuils physiologiques liés a la maturation (réponse plastique)
et pourrait expliquer 'augmentation de poissons ayant passé deux hiver en mer (2HM) dans la période
récente (Otero et al. 2012 ; Jonsson, Jonsson, et Albretsen 2016 ; Olmos et al. 2019). Chez d’autres
salmonidés, des changements de conditions de croissance d’origine climatique conduiraient
inversement a un age a maturation avancé par un décalage des seuils de maturation sur le long terme,
probablement lié a une réponse évolutive face a une diminution de la survie en mer (Siegel, McPhee,

et Adkison 2017).
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Figure 9 : Représentation schématique des effets « top-down » de la surexploitation par la péche et
« bottom-up » du changement climatique sur le réseau trophique pélagique jusqu’au saumon
atlantique.

Enfin, depuis les années 1990 une autre pression se rajoute sur les populations naturelles de saumon :
I’aquaculture croissante est responsable d’échappement d’individus issus de ces élevages. Les
conséquences peuvent inclure lintrogression de génomes d’élevage dans les populations,
déstabilisant les populations naturelles, et I'introduction de pathogénes et de parasites par les
poissons échappés et par les passages a proximité des élevages, réduisant la performance et la survie

des individus (Thorstad et al. 2021).

L’ensemble des pressions décrites le long du continuum riviere-océan interagissent entre elles (Figure
10). En mer les mécanismes liés aux changements de croissance interviennent en interaction avec
d’autres mécanismes induits notamment par I'exploitation par la péche (Denechaud et al. 2020). Il est
difficile de distinguer la part du climat dans les dynamiques des populations par rapport aux autres
facteurs, et de distinguer les réponses plastiques et évolutives (Canales et al. 2018 ; Dallaire et al.

2020).
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Figure 10 : Influences des différentes pressions agissant sur les populations de saumon atlantique a
différentes échelles.

Dans cette thése, je m’intéresse au réle du changement des conditions de croissance en mer qui agirait
de fagcon commune a I'ensemble des populations et susceptible d’expliquer en partie les changements
observés dans les retours de saumons sur les cours d’eau européens. Un enjeu majeur va étre de
quantifier la part des changements observés attribuable aux changements de croissance qui
affecteraient la survie en mer et la probabilité de maturation apres un hiver en mer de plusieurs

populations de saumon dans le temps et I'espace.

2.4 Une gestion multi-échelles

Les analyses réalisées ont pour objectif d’améliorer les bases scientifiques des modeéles utilisés comme
outils d’aide a la décision pour la gestion a plusieurs échelles. Une meilleure compréhension des
mécanismes de la variabilité des traits d’histoire de vie et du nombre de géniteurs venant se reproduire
en rivieres dans les populations de saumon atlantique est nécessaire. Notamment les différences
existant entre males et femelles dans leurs réponses aux changements récents de I'environnement
sont pour l'instant peu prises en compte dans ces modeles. En outre, intégrer I'impact des
changements de croissance sur les taux de survie en mer et de maturation devrait permettre de mieux
décrire la dynamique des populations afin de permettre des évaluations a plusieurs échelles. En effet,
les variations d’abondance et la composition d’ages, de sexe et de taille des géniteurs conditionnent

la dépose d’ceufs qui est un indicateur utilisé par les gestionnaires a différentes échelles.

Le cycle de vie complexe anadrome du saumon atlantique nécessite une gestion a différentes échelles
spatiales, a la fois sur les stocks communs en mer et sur les populations distantes en riviére. Des

changements d’origine climatique dans I’environnement marin sont susceptibles de synchroniser les
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dynamiques des populations de saumon sur I’'ensemble de son aire de répartition (Olmos et al. 2019 ;
2020) impactant la capacité de résilience des populations (Moore et al. 2014). Cependant, les
populations en tant qu’entités génétiques et phénotypiques distinctes, subissant des pressions locales
liées a un habitat qui leur est propre, sont une échelle de gestion importante. Il existe une régionalité
dans la hiérarchisation des différentes pressions exercées en mer et en riviére sur les populations
(Lennox et al. 2021). Il est important d’identifier les facteurs locaux, régionaux et globaux afin
d’améliorer les bases scientifiques des modeles utilisés comme outils d’aide a la décision pour la

gestion.

Des modeles de populations construit a I'échelle des riviéres index (sites sélectionnés pour caractériser
le stock) servent de référence pour la gestion a I'échelle régionale ou nationale. En effet, les actions
de restauration de I’habitat en riviere et la gestion des pécheries dans les eaux territoriales (péche
cOtiere, en estuaire ou en riviere) sont sous la responsabilité de chaque état sur la base des
recommandations émises par I'Organisation pour la Conservation du Saumon Atlantique Nord

(OCSAN/NASCO ; http://www.nasco.int/). Différentes instances nationales en charge de la gestion des

populations de saumon atlantique existent dans chaque pays : I'Office Francgais pour la Biodiversité
(OFB) en France, le Game & Wildlife Conservation Trust et I’'Environmental Agency au Royaume-Uni
par exemple. En France, les mesures de gestion reposent sur 9 comités régionaux (COmités de GEstion
des POissons Migrateurs, COGEPOMI) qui établissent des plans de gestion (PLAGEPOMI) qui sont des
déclinaisons nationales des recommandations internationales. Les recommandations de la NASCO sont
basées sur un point de référence biologique appelé « limite de conservation » (LC), reposant sur des
niveaux seuils de nombre de reproducteurs nécessaires a une dépose d’ceufs qui permet le bon état
écologique de la population. Des quotas de péches sont aussi définis sur la base d’un surplus
exploitable (Lennox et al. 2021). Ces indicateurs de LC et quotas sont définis par classe d’age de mer

(1HM ou 2HM ; Figure 11).

L’échelle des rivieres index permet d’étudier plus précisément les mécanismes individuels écologiques
et démographiques mais les différentes échelles interagissent, les modeles a I'’échelle des populations
viennent nourrir les modeles a plus grande échelle. Les informations provenant des rivieres index sont
collectées pour étre intégrées dans les modeles a I'échelle des grands complexes de populations et
pour émettre des recommandations sur la gestion de I'espéce sur I'ensemble de son aire de
répartition. Les outils de gestions mis en place a I'échelle internationale visent a évaluer I'état des
stocks partagés soumis a des pressions communes pour une gestion des pécheries en mer. Au niveau
international I"OSCAN est chargée de la conservation, la restauration et d’émettre des
recommandations pour la gestion du saumon atlantique. Elle comprend 7 membres : le Canada, le

Danemark, I'Union Européenne, la Norvege, la Russie, le Royaume-Uni et les Etats-Unis. Ces
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recommandations se basent notamment sur des modeles d’évaluation des stocks construits a I'échelle
du bassin Atlantique par les experts scientifiques du Groupe de Travail pour I'Evaluation du Saumon

de I'Atlantique Nord faisant partie du Conseil International pour I'Exploration de la Mer (CIEM/ICES ;
www.ices.dk/).
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Figure 11 : Estimation des nombres de saumons matures et non-matures au stade PFA (Pre-Fisheries
Abundance = janvier de la premiere année en mer; Panel de gauche), estimations des nombres de
géniteurs 1HM (un-hiver de mer) et PHM (plusieurs-hivers de mer ; Panel de droite), dans les riviéres
Sud-Européennes au cours du temps. Les lignes pointillées représentent les limites de conservation au
stade PFA tenant compte de la mortalité avant le retour en riviere (SER = Spawner escapement reserve),
et pour le nombre de géniteurs en riviere (CL). Figure adaptée de (ICES 2021).
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IV. Résumé des points clés et objectifs de la these

L'objectif de cette these est d’acquérir une meilleure compréhension des mécanismes
démographiques qui sont sous-jacents au taux de retour et au potentiel reproducteur des adultes
revenant se reproduire en riviere dans les populations de saumon atlantique. Le déclin récent de
I'abondance des populations et les changements dans les traits d’histoire de vie observés dans les
retours des adultes reproducteurs en riviere pourraient en partie résulter d’'une réponse aux
changements dans I’environnement marin se manifestant notamment par une diminution de la
croissance en mer. En particulier, je cherche a démontrer que les variations dans I’'abondance et la
composition des retours résultent de la combinaison des taux de survie marine et du taux de
maturation apres une année en mer, probablement dépendante du sexe. Je teste I’hypothése que les
processus démographiques prenant place lors du premier été en mer sont en partie déterminés par
des variations de croissance et occupent une place pivot pour expliquer les variations dans les retours.
D’une part la survie lors des premiéres semaines en mer pourrait étre en partie déterminée par la taille
a la migration, les saumons de plus grande taille ayant notamment une plus grande probabilité
d’échapper aux prédateurs. Aussi, les travaux antérieurs suggerent que la probabilité qu’un individu a
de maturer aprés seulement un an passé en mer dépend du sexe et de la taille atteinte a la fin de la
premiere période de croissance estivale en mer. La taille, I’age a maturité et la survie marine sont des
traits d’histoire de vie importants qui conditionnent le nombre et le succés reproducteur des géniteurs
dans les populations de saumon. Les réponses de ces traits a I'environnement impliquent des
composantes plastiques et génétiques générant différentes stratégies d’histoire de vie au sein d’une
population. Je propose de tester I’hypothése selon laquelle les variations dans ces traits répondent a
des pressions environnementales agissant localement sur chaque population en riviere et agissant de

fagon commune sur les populations lors de la phase marine (Figure 12).
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Figure 12 : Représentation schématique du cycle de vie du saumon atlantique se focalisant sur la phase
marine et les hypothéses sur les processus écologiques qui s’y déroulent (croissance, mortalité,
maturation sexuelle). Les smolts provenant de populations géographiquement distantes répondent a
des facteurs locaux en riviére et a des facteurs a la fois communs et locaux lors de I'agrégation des
populations en mer. La croissance atteinte a la fin premier été en mer serait a I’origine des décisions de
retour aprés un hiver (1HM) ou deux hivers (2HM) en mer. Les géniteurs ayant terminé leur phase
croissance retournent dans leurs riviéres respectives se reproduire.

Cette thése se structure en deux chapitres :

1) Le premier chapitre vise a étudier les mécanismes responsables des changements dans le
temps et I'espace dans les traits d’histoire de vie observés dans les populations de saumon.

Ce premier chapitre comprend deux sous-parties :

1.l. La premiere partie propose de (i) tester I'existence de changements de croissance dans le
temps avec un intérét tout particulier sur le premier été en mer supposé critique pour les choix
d’histoire de vie, et (ii) démontrer empiriguement I'existence d’une relation sexe-spécifique
entre la croissance individuelle jusqu’a la fin du premier été et I’dge au retour en riviére (Article

1).
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1.1l. La deuxieme partie propose de décomposer les composantes communes et spécifiques a
chaque population dans ces signaux. En particulier, il est proposé de tester I’hypothése de
patrons de croissance et de traits d’histoire de vie qui sont des réponses a des facteurs a la fois

communs et spécifiques a chaque population (Article 2).

2) Le second chapitre vise a étudier la contribution des processus démographiques de survie
marine et de maturation, potentiellement sexe-spécifiques, et I'impact des changements de

croissance sur le taux de retour et la dépose d’ceufs.

Ce chapitre a conduit a construire un modele de cycle de vie centré sur la phase marine du
cycle de vie du saumon, intégrant les connaissances acquises lors des premieres étapes de la

thése (Article 3).

La phase marine du cycle de vie du saumon est difficilement observable restreignant notre
compréhension des mécanismes écologiques et démographiques qui s’y déroulent. Les recherches sur
la phase marine reposent sur de rares données d’échantillonnage en mer et sur des preuves indirectes
provenant des adultes retournant en riviére. Le projet de thése s’appuie sur une approche innovante
combinant des données individuelles provenant de I'analyse de collections historiques d’écailles avec
des données démographiques issues des suivis scientifiques a long terme des populations provenant
de 5 rivieres européennes. L’ADN extrait des écailles permet également de déterminer le sexe des
individus, information inaccessible antérieurement. La these s’inscrit dans le cadre du projet européen
Interreg SAlmonid MAnagement Round the CHannel 2017 - 2022 (SAMARCH) dont l'objectif est
d’améliorer les bases scientifiques des modeles utilisés pour la gestion des populations de salmonidés
(saumon et truite de mer) francaises et anglaises de la zone Manche. Un des enjeux du projet est
d’évaluer les changements de la croissance et de la survie marine et de mieux comprendre les
mécanismes qui sous-tendent ces changements. Les résultats permettront d’améliorer la connaissance
sur les mécanismes de la variabilité des traits d’histoire de vie et de combler les manques de

connaissance sur la phase marine du saumon atlantique.
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Matériel & Méthodes

Saumons atlantiques au stade tacon (1), smolt (2e) et au stade adulte au retour (3) et a la reproduction (4),
capturés sur I’Oir (Photographies 1,2,3 : Marie Nevoux ; 4 : Armand Michelot).
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Approche générale

La compréhension des mécanismes a I'origine de la dynamique des populations repose sur un couplage
d’outils et d’approches expérimentales, empiriques et de modélisation (Figure 13). Les approches
expérimentales hors milieux naturels permettent de définir les liens de causes a effets en conditions
contrélées en évitant aux maximum les effets confondants d’autres facteurs. Elles sont des outils
puissants pour mettre en évidence des processus écologiques. Mais la contribution des processus mis
en évidence expérimentalement a la dynamique des populations en milieux naturel est souvent
complexe a établir. En effet la réponse des populations en milieu naturel dépend de nombreux facteurs

environnementaux et internes aux populations interagissant.

L'analyse des réponses des populations dans leurs milieux naturels reposent sur des approches
corrélatives basées sur des séries d’observations en milieux naturels, et des approches de modélisation
permettant de synthétiser et comprendre les processus qui impactent la dynamique des populations.
Les approches statistiques permettent de décrire dans le temps les changements, de décomposer les
réponses a différents stades de vie et a différentes échelles spatiales. Elles mettent en évidence des
relations traits-environnement corrélées. L’acquisition de longues séries temporelles est de grande
valeur pour la conservation des especes car elles permettent, en se basant sur des analyses
rétrospectives, de mettre en évidence les facteurs et mécanismes a 'origine des dynamique passées
de populations (Torti et Dunn 2005 ; Garcia-Bardn et al. 2021). Ces analyses permettent alors de
détecter et de mieux prévoir les effets du changement climatique sur les populations exploitées,
constituant un enjeu majeur en écologie et pour les gestionnaires de ces ressources (Schindler et al.

2005 ; 2010).

En outre, I'analyse des réponses de plusieurs populations simultanément permet une meilleure
compréhension des mécanismes écologiques et démographiques agissant a plusieurs échelles
spatiales en réponse a différentes pressions. Ces approches permettent d’alimenter les modeles
démographiques permettant d’étudier les mécanismes qui structurent dans le temps et I'espace
I'abondance et la composition des populations au cours de leurs cycles de vie. Les approches de
modélisation permettent de synthétiser les hypotheéses formulées sur les mécanismes et les processus
démographiques influencant les traits de vie et la dynamique des populations, afin de quantifier la part
explicative de certains processus ciblés, notamment de la variabilité de I'environnement (Lundberg et

al. 2000 ; De Roos et Persson 2002 ; Barbraud et Weimerskirch 2006). Ces approches nécessitent de
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prendre en compte plusieurs échelles : mécanismes individuels, mécanismes a I'échelle de la

population, interactions entre processus démographiques (Brass et al. 2021).

Les modeéles de populations structurés par age, stade, ou taille sont permettent de synthétiser les
processus prenant place a des moments particuliers du cycle de vie et quantifier I'impact sur les stades
de vie suivants. lls nécessitent de formuler des hypothéses sur la structure de la population qui peut
prendre la forme d’un cycle de vie plus ou moins complexe : nombre de stades ou classes, durée des

stades, cycles alternatifs.
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Figure 13 : Représentation conceptuelle des approches pour analyser les réponses des populations
naturelles a I’environnement

Il.  Sites d’étude et acquisition des données

Mes recherches se sont appuyées sur un jeu de données regroupant des estimations d’abondance, des
données de biométrie et des échantillons d’écailles issus des suivis historiques de cinq populations de
saumon atlantique du sud de I’Angleterre et du nord de la France depuis 50 ans. Les recherches
s’appuient sur cing riviéres « index » (c’est-a-dire des rivieres de référence identifiées par la NASCO
(ICES 2021)) abritant des populations sauvage de saumon. |l s’agit du Scorff, de la Sélune et de la Bresle
coté francais, et de la Frome et de la Tamar c6té anglais. Quatre de ces populations ont leur estuaire
dans la Manche, le Scorff quant a lui se jette dans le Golfe de Gascogne (Figure 14 ; Voir Chapitre 1.1I

Table 1 & Annexe 2 Table A2.1 pour plus de détails). Pour certaines de ces populations, des données



MATERIEL & METHODES

de biométrie et des échantillons d’écailles additionnels sont collectés dans les cours d’eau partageant
le méme estuaire ont été incluses, considérant que les saumons allant se reproduire dans ces riviéres
adjacentes forment un ensemble homogene. C’'est le cas de la population de la Frome qui inclut des
individus de la Frome et de la Piddle, de la population du Scorff qui inclue des individus du Scorff et du
Blavet et de la population de la Sélune qui inclue des individus de la Sélune et de la Sée (Figure 15). Les
saumons échantillonnés dans la Piddle ne concernent que 4 individus contre 359 pour le Blavet et 180

dans la Sée.

Frome
- Estuaire: Dorset, Angleterre
(50°41'N, 1°59'0)

- Superficie du bassin: 454 km?

| 5 Piege: Video counter, East
stoke, Dorset

- Echantillon: 388 smolts, 737
adultes (Piégeage + péche

Tamar

- Estuaire: Devon, Angleterre
(50°21'N 4°10'0)

- Superficie du bassin: 980

54°0'N

km?2 récréative)
- Piége: Gunnislake Fish Trap, - Période de suivi: 1971-2018
Cornwall

- Echantillon: 448 smolts,
1002 adultes (Piegeage)
- Période de suivi: 1986-2017

52°0'N

Bresle
- Estuaire: Normandie, France

(50°03'N, 1°22'E)
- Superficie du bassin; 748 km?
- Piége: Eu and Lieu-Dieu,
Beauchamp, Normandie

50°0'N

= Echantillon: 313 smolts, 1141
adultes (Piégeage)
- Période de suivi: 1985-2018

Estuaire: Bretagne, France
(47°42' N, 3°22°0)
- Superficie du bassin: 480 km?
- Piége: Moulin des Princes,
Pont-Scorff, Bretagne
- Echantillon: 723 smolts, 1842
adultes (Piégeage + péche — Mal stems (50°03'N, 1°22°E)
récréative) ZUE - Superficie du bassin: 1038 km?
- Période de suivi: 1987-2018 - Piége: Moulin de Cerisel, Ducey,

Scorff

48°0'N

Sélune
- Estuaire: Normandie, France

Normandie

- Echantillon: 958 smolts, 1806
adultes (Piégeage + péche
récréative)

- Période de suivi: 1987-2018

Figure 14 : Localisation des riviéres et principales caractéristiques des 5 populations étudiées. Figure
produite dans QGIS version 3.14.
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Figure 15 : Localisation des cours d’eaux principaux (Scorff, Sélune et Frome) et des cours d’eaux
adjacents partageant le méme estuaire (Blavet, Sée, Piddle) dans lesquels sont échantillonnés les
saumons et constituant des populations homogénes. Figure produite dans QGIS version 3.14.

Toutes ces populations sont caractéristiques de la partie sud de I'Europe. Elles sont caractérisées par
une croissance rapide des juvéniles dans les cours d’eau conduisant a une migration précoce des
smolts en mer aprés une (1HR) ou deux (2HR) années enriviere (rarement trois). L’essentiel des adultes
reviennent en riviere en tant qu’adultes matures aprés une ou deux années passées en mer. Ces
poissons sont appelés un-hiver de mer ou castillons (1HM), et deux-hiver de mer ou saumons de
printemps (2HM). Les adultes revenus apreés trois années en mer ou aprés une reproduction antérieure

(fraies multiples) représentent moins de 1% des individus et ne sont pas inclus dans mes analyses.

La collecte des données est assurée par les suivis scientifiques menés par I'Institut National de
Recherche pour I'Agriculture, I’Alimentation et I'Environnement (INRAE, Bresle Sélune et Scorff),
I’Office Francais pour la Biodiversité (OFB, Bresle et Sélune) et la Fédération de péche du Morbihan
(Scorff) sur les rivieres francaises (sous I'enseigne de I'ORE DiaPFC - Observatoire de recherche en

environnement sur les poissons diadromes dans les fleuves cotiers, https://www6.inrae.fr/diapfc), et

par I'Environment Agency (EA, Tamar) et le Game and Wildlife Conservation Trust (Frome) coté
britannique. Pour 4 des 5 cours d’eau (Scorff, Sélune, Bresle, Tamar), des systémes de piégeage partiels
sont installés afin de capturer les smolts a leur départ en mer et les adultes a leur retour en riviere

(Figure 16).

Des données complémentaires concernant les adultes anadromes proviennent des déclarations de
capture de saumon des pécheurs en riviere. Sur les rivieres francaises, les déclarations de capture
comprenant la date, la taille, le poids et un échantillon d’écailles pour chaque saumon capturé sont
envoyés aupres de I'OFB, de I'INRAE au Centre national d’interprétation des captures de salmonidés

migrateurs (CNICS, https://wwweé.rennes.inrae.fr/u3e eng/ABOUTUS/Organisation/The-migratory-
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fish-hub/CNICS) depuis 1987 et sont stockés dans la collection d'échantillons ichtyologiques COLISA
(Marchand et al. 2019). Sur les rivieres anglaises, les déclarations de captures comprenant les
information de date, taille, poids, la méthode de péche et parfois un échantillon d’écaille (non

obligatoire) sont envoyés a I'EA.

Piége de descente Tataric Piege de remontée
* Estimations & o & Péche récréative
d‘abondance L & * Estimations
*  Mesures de biométrie > o X d’abondance
(longueur, poids) = & *  Mesures de biométrie

* Préléevement d’écailles

(longueur, poids)
\ > ? // *  Prélévement d’écailles
Smolts " Adultes
1HR / 2HR 1HM / 2HM

MER

Figure 16 : Représentation schématique de I'échantillonnage réalisé a la dévalaison des smolts ayant
passé un ou deux hivers en riviéere (1HR-2HR) et @ montaison des adultes ayant passé un ou deux hiver
en mer (1HM-2HM). source photo: Piége du Moulin des princes sur le Scorff
(https://wwwé.inrae.fr/diapfc/Dispositifs/Observatoires-in-natura/Scorff/Stations-de-controle-des-migrations-

Scorff).

[Il.  Les écailles comme traceurs de vie des saumons

Afin de comprendre les changements de croissance dans le temps et I'espace, notamment pendant la
phase marine du cycle de vie, jai utilisé des informations contenues dans les écailles de saumons
échantillonnées dans le cadre des suivis scientifiques ou par les pécheurs en riviére. Les écailles sont
un matériel précieux pour comprendre ces changements car elles stockent un grand nombre

d’informations sur I’histoire de vie et la croissance passée de chaque poisson.
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1. Caractéristiques des écailles

Les écailles sont des structures calcifiées faisant partie du squelette superficiel des poissons. Elles ont
des fonctions hydrodynamiques, défensives et parfois de dissimulation et de locomotion (Ombredane
et Bagliniere 1992). De part leur modalité de croissance, les écailles élasmoides de la plupart des
poissons osseux (téléostéens) sont des traceurs de la vie de chaque individu (Ombredane et Bagliniere
1992). Chez les salmonidés, elles sont historiquement utilisées pour I'estimation de I'dge et de la
croissance (Dahl 1910 ; R. M. Lee 1920). Elles offrent de nombreux avantages car leur prélevement ne
nécessite pas de tuer I'individu (contrairement a d’autres structures calcifiées comme les otolithes),
leur stockage et leur conservation ne nécessite pas de conditions particuliéres de température ni
I'utilisation de produits chimiques. La structure des écailles peut dépendre de leur localisation sur le
corps du poisson. Selon les recommandations internationales du rapport du CIEM, elles doivent étre
prélevées dans une zone standard sur le corps du poisson (ICES 1984, Figure 17). Cette zone est
identifiée comme étant la zone du corps ou les écailles se forment en premier chez I'alevin, elles
contiennent donc les informations les plus anciennes sur I'histoire de vie du poisson (Shearer 1992).
Elle permet en outre de standardiser les données produites pour la comparaison entre poissons,

populations et entre différentes études
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Figure 17 : Schéma latéral d’un saumon atlantique et de la zone standard de prélevement des écailles
selon les recommandations internationales du rapport du CIEM (ICES 1984 ; Schéma issu de Gueguen
and Prouzet 1995).

L'étude des microstructures des écailles, par une méthode d’analyse d’image, renseigne sur la
croissance des individus au cours de leur vie caractérisée par un dépot régulier de stries de croissance.

Les écailles sont composées de deux partie : une partie externe visible et une partie interne non visible
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située sous la peau (Figure 18). C’'est cette derniére partie qui est utilisée pour la lecture de I'age et de
la croissance. La croissance des écailles se fait par superposition de feuillets dont le rythme se fait selon
un dépot régulier dont la fréquence n’est pas bien identifiée, controlé par les conditions
environnementales (facteurs externes), et un cycle circadien (facteurs internes) (Ombredane et
Bagliniere 1992). La croissance de |’écaille est un proxy linéaire de la croissance en longueur du poisson
(Dahl 1910 ; Heidarsson, Antonsson, et Snorrason 2006 ; Thomas et al. 2019). L’analyse d’image révele
des anneaux de croissance appelés circuli (circulus au singulier) autour du point central de
développement de I'écaille, le focus (Figure 18). Une période de croissance rapide se traduit par des
circuli espacés tandis qu’une période de croissance lente se traduit par une bande de circuli rapprochés
voire une diminution de la fréquence de dép6t de circuli (Bilton et Robins 1971). Les changements de
rythme de croissance peuvent traduire des changements de milieu (eau douce — mer) et des

changements de saison (été - hiver).

2. Caractérisation de I'age et des histoires de vie

Les discontinuités dans les patrons de croissance permettent d’identifier des périodes de croissance.
Au sein d’'une année on peut aisément distinguer les périodes de croissance rapide en été,
caractérisées par des bandes de circuli espacée,s et des périodes de croissance lente en hiver,
caractérisées par des bandes de circuli resserrées (appelées annulis, annulus au singulier, ICES 1984).
Ces alternances sont utilisées afin de reconstruire les histoires de vie des salmonidés : détermination
de I'dge, nombre d’années passées en eau douce avant de migrer vers la mer en tant que smolt,
nombre d’années passées en mer, nombre de reproductions (Lee 1920 ; Bagliniere et al. 1985 ;
Erkinaro et al. 2019). Ainsi, grace I'analyses d’écailles provenant de la population de saumon de la
riviere Teno en Norvege, Erkinaro et al. (2019) ont identifié plus de 120 histoires de vies différentes

incluant des combinaisons d’age a smoltification, d’age de mer et d’évenements de reproduction.
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Figure 18 : Photos d’écailles de saumon atlantique prise chez un smolt, un adulte de retour apres un
hiver en mer (1HM) et un adulte de deux hivers de mer (2HM). Stereomicroscope Discovery V8 (Zeiss)

et camera optique Infinity 3 (Lumenera). Photos prises par Ludivine Lamireau. * Annulus d’hiver en

riviere, * Annulus d’hiver en mer, = Annulus de transition riviere-mer.
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3. Caractérisation des dynamiques de croissance

L’analyse des écailles permet aussi de quantifier la croissance de chaque individu a différentes périodes
de son cycle de vie. Une recherche bibliographique m’a permis au début de cette thése d’identifier

différents marqueurs d’intérét (Figure 19) :

- Le nombre de circuli composant une période identifiée est considéré comme un proxy du
temps. Des études se sont attachées a calculer le rythme de formation des circuli afin de
pouvoir les dater (Wells, Friedland, et Clarke 2003 ; McCarthy, Friedland, et Hansen 2008 ;
Todd et al. 2014). L'utilisation d’écailles d’individus post-smolts marqués en tant que smolts et
recapturés permet de d’estimer une date pour chaque paire de circuli connaissant la durée
s’étant écoulée entre les deux évenements de capture (Friedland, Reddin, et Kocik 1993 ;
Friedland et Haas 1996 ; Hubley, Amiro, et Gibson 2008). Jensen et al. (2012) estiment qu’un
circulus se forme tous les 6,3 jours en moyenne pendant la phase post-smolt en mer.

- L’espacement entre deux circuli peut étre associé a un taux de croissance instantané. C'est une
variable de croissance qui a été souvent utilisée pour quantifier la croissance au sein d’une
période particuliere : par exemple, 'espacement inter-circuli moyen pendant I'été et I’hiver de
la premiere année en mer (Friedland, Reddin, et Kocik 1993 ; Friedland et Haas 1996) ou encore
le taux de croissance par semaine ou par mois en couplant les distances inter-circuli avec le
rythme de formation de circuli estimé (Hubley, Amiro, et Gibson 2008 ; 1zzo et Zydlewski 2017).

- Lalargeur de l'incrément de croissance sur I'écaille pour une période donnée est un proxy de
la croissance somatique réalisée pendant cette période (Heidarsson, Antonsson, et Snorrason
2006 ; Thomas et al. 2019 ; Dahl 1910). Aussi, les incréments de croissance post-smolt
(Kuparinen et al. 2009 ; Jensen et al. 2011) ou saisonniers (premiers été et hiver en mer,
deuxieme été et hiver ; Barajas et al. 2021 ; Tillotson et al. 2021) sont communément utilisés
pour décrire la croissance des saumons. Des modeles permettent méme un rétro-calcul de la
taille des poissons a différents moments de leur vie passée, a partir de mesures réalisées sur

I’écaille (Francis 1990 ; Morita et Matsuishi 2001).
Des sources d’incertitudes

Les méthodes de datation des circuli et I'utilisation de I'espacement inter-circuli sont néanmoins
soumises a de nombreuses incertitudes. Si I'espacement intercirculi est associé a de bonnes ou
mauvaises conditions de température et d’alimentation, ces conditions font aussi varier le rythme de
déposition des circuli (Thomas et al. 2019). Finalement un ensemble de circuli resserrés peut étre a la

fois associé a une mauvaise croissance ou a une croissance trés rapide. Le taux de croissance instantané
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lu sur I’écaille peut avoir plusieurs interprétations (Figure 19). Par contre, la relation entre I'incrément
de croissance réalisé (section de croissance) et la croissance corporelle serait stable selon différents

traitements de température et d’alimentation (Thomas et al. 2019).
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Interprétation des variables de croissance identifiées :

o taux de croissance somatique instantané
e Nombre de circuli ~ durée

e Section de croissance ~ croissance somatique réalisée

Figure 19 : Représentation schématique des variables de croissance identifiables au sein d’une période
de croissance sur I’écaille. Stereomicroscope Discovery V8 (Zeiss) et camera optique Infinity 3
(Lumenera). Photo prise par Ludivine Lamireau

IV. Données de biométrie et analyse des écailles

L’étude des changements phénotypiques et des changements de croissance s’est basée sur un sous-
échantillon visant 30 smolts, 30 adultes 1HM et 30 adultes 2HM par année et par population (lorsque
cela était possible), échantillonnés dans le cadre des suivis scientifiques par les systemes de piégeage
ou capturés par les pécheurs en riviere dans le cadre des déclarations de captures. Cet échantillon
représente un total de 2830 smolts, 3574 adultes 1HM et 2954 adultes 2HM couvrant une période

temporelle de 21 a 47 années selon la population.

Pour chaque poisson échantillonné nous disposons de la date de capture, de données de biométrie et
d’un échantillon d’écailles prélevées dans la zone standard de prélevement, comme décrit ci-dessus
(ICES 1984, Figure 17). Les données de biométries comprennent la masse corporelle (en grammes) et
la longueur du poisson exprimée en longueur fourche (en mm, de l'extrémité de la bouche a

I'extrémité postérieure des rayons caudaux centraux) ou en longueur totale (de I'extrémité de la
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bouche a I'extrémité de la nageoire caudale) pour les données issues des pécheurs frangais sur le Scorff
et la Sélune. Notre échantillon n’inclut pas de poissons capturés tardivement apres le retour en riviere
car les écailles peuvent étre érodées par le processus de maturation, conduisant a une sous-estimation
de la croissance marine récente (Shearer 1992). Cet échantillonnage vise a obtenir une représentation
des poissons moyens, représentatifs de chaque cohorte sans chercher a décrire toute la variabilité

présente dans la population en termes de tailles, d’ages et de dates de migration.
1. Analyse de la croissance par scalimétrie

Dans les trois chapitres suivant qui constituent le cceur de la thése, j'utilise les largeurs des incréments
saisonniers (en mm) mesurées sur les écailles comme des indicateurs de la croissance corporelle des
saumons. La relation linéaire entre taille de I'écaille et longueur du poisson a été vérifiée au sein de
notre échantillon permettant de valider I'utilisation des incréments saisonniers comme des proxys de
la taille des individus a différents stades de vie. L’'ensemble de I'échantillon d’écailles pour les cing
populations a été analysé par une seule opératrice entrainée (Ludivine Lamireau- INRAE) suivant un
protocole unique, permettant ainsi de limiter la variation dans les données qui pourrait étre induite
par des changements d’opérateurs (Vabg et al. 2021). Ces analyses ont constitué presque trois ans de
travail et ont débuté en amont de cette these. L'état des lieux des collections et la mise au point du
protocole par I'opératrice se sont déroulés sur une durée de 6 mois. Le rythme de lecture des écailles
était ensuite de 60 écailles par jour pour les smolts et de 30 écailles par jour pour les adultes. Les
données sont bancarisées dans la base COLISA (Marchand et al. 2019). Une écaille a été sélectionnée
pour chaque individu et digitalisée en utilisant un stéréomicroscope Discovery V8 (Zeiss) et une caméra
optique Infinity 3 (Lumenera). Chaque circulus est semi-automatiquement détecté et numéroté le long
d’un transect défini suivant I'axe le plus long de I’écaille grace au logiciel Image Pro Premier software
9.2 (Media Cybernetics), suivant les recommandations du CIEM (ICES 1984). Les circuli non détectés
par le logiciel sont ajoutés manuellement. L'opératrice a identifié les évenements clés des trajectoires
de croissance des individus lorsque ceux-ci étaient identifiables : la transition riviere-mer, le début et
la fin de chaque été et de chaque hiver en mer (Bagliniere et al. 1985 ; Ombredane et Bagliniere 1992

; Thomas et al. 2019).

A partir de ces marques, j'ai défini 8 sections sur les écailles adultes correspondant a différentes

périodes de croissance (Figure 20 ; Figure 21):

- Riviere (Riv) : allant du focus a la transition riviere-mer
- Premier été en mer (Sum1) : allant de la transition riviere-mer au début du premier hiver en

mer
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- Croissance cumulée riviere-premier été en mer (RivSum1) : allant du focus a la fin du premier
hiver en mer, cette variable est un proxy de la taille du poisson atteinte a la fin du premier été
qui est supposée impacter la décision de maturation

- Premier hiver en mer (Win1) : allant du début a la fin du premier hiver en mer

- Reprise de croissance (Plus) : allant de la fin du premier hiver en mer au bord de I'écaille des
individus 1HM

- Deuxieme été en mer (Sumz2) : allant de la fin du premier hiver en mer au début du deuxieme
hiver pour les individus 2HM

- Deuxieme hiver en mer (Win2) : allant du début du deuxieme hiver au bord de I'écailles des

individus 2HM.

Sur les écailles de smolts, seule la croissance totale en riviere (Riv), distance entre le focus et le bord

de I'écaille, est utilisée dans nos analyses.

2. Sexage génétique

Afin de comparer les trajectoires de croissance et d’histoires de vie entre les males et les femelles, le
sexe génétique de chaque individu a été déterminé en utilisant de I’ADN extrait des écailles. Chez les
salmonidés, la présence du géne Sdy a un locus unique, spécifique au chromosone Y des males, a été
récemment mise en évidence et est de plus en plus utilisée pour la détermination du sexe (Yano et al.
2012 ; 2013 ; Eysturskard et al. 2017). Ces techniques sont plus fiables pour déterminer le sexe des
poissons que la détermination du sexe phénotypique puisque le dimorphisme sexuel est visible
seulement quelques mois au moment de la reproduction chez le saumon atlantique. Le sexage
génétique a été pris en charge séparément par les équipes techniques c6té francais et anglais
travaillant sur les cing populations. L’ADN a été extrait a partir de la partie externe (visible) de I'écaille
afin de préserver la partie interne (non-visible) lisible pour la croissance (Figure 21). Les écailles des
populations anglaises de la Tamar et de la Frome ont été sexées en utilisant les méthodes
d’amplification par PCR (réaction en chaine de la polymérase) et d’électrophorese sur gel d’agarose
décrite dans Quéméré et al. (2014) et King and Stevens (2019). Les échantillons des populations
francaises de la Bresle, du Scorff et de la Sélune ont été analysés suivant un protocole de PCR
guantitative (g-PCR) multiplex (A.-L. Besnard, in prep). Ce travail, réalisé par les équipes techniques
francaises et anglaises et qui a débuté en amont de cette these, s’est déroulé sur environ deux ans
comprenant la mise au point du protocole et les analyses génétiques en laboratoire (extraction, PCR,
interprétation). L’ADN des écailles n’était pas toujours disponible. En effet, les traces d’ADN laissées

sur certaines écailles les plus anciennes ont pu étre dégradées par le temps ou de mauvaises conditions
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de stockage. Un certain nombre d’écailles ont également été nettoyées a la soude pour faciliter la
lecture de I'dge et ne contiennent plus de trace d’ADN (c’est le cas des adultes de la Frome). Enfin,
certaines écailles ont été imprimées sur des lames d’acétate pour faciliter la lecture de I'age; les
écailles ont ensuite été jetées et seules ces empreintes ont été conservées (c’est le cas d’une partie de
I’échantillon de la Bresle) rendant impossible toute analyse génétique. Les tailles d’échantillon
d’écailles sexées et non sexées pour chaque année, chaque population et chaque age sont détaillées

en Annexe 2 Table A2.1.
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Figure 20 : Positionnement schématique des périodes de croissance identifiées sur les écailles sur le
cycle de vie du saumon : Riviere = Riv,; premier été en mer = Suml; premier hiver en mer =
Win1 ; reprise de croissance pour les 1HM = Plus; deuxiéme été en mer pour les 2HM = Sum2 ; deuxieme
hiver en mer pour les 2HM = Win2.
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Mesures de croissance individuelles :

ce en mer = Proxy de la taille des individus a
différents stades de vie

= |dentification des histoires de vie :
migration en mer, retours apres un
hiver (1HM) ou deux hivers en mer
(2HM)

“Croissance en riviére

i

= |dentification des périodes de forte
croissance (été)et de faible croissance

' m,: (hiver) au cours du cycle de vie

d, Q = Données sexe-spécifiques
=>» Extraction ADN

Figure 21 : Identification du sexe et de la croissance sur une écaille adulte d’'un saumon ayant passé
deux hiver en mer (2HM): Représentation schématique des incréments saisonniers de croissance (vert
= Riv; jaune = Sum1; bleu clair = Winl; orange = Sum2; bleu foncé = Win2). Stereomicroscope
Discovery V8 (Zeiss) et camera optique Infinity 3 (Lumenera). Photo prise par Ludivine Lamireau.

V. Estimations d’abondances

Afin d’étudier I'influence des changements de croissance et de traits d’histoire de vie des individus sur
la réponse des populations, nous utilisons des estimations d’abondances de smolts a dévalaison et
d’adultes 1HM et 2HM lors de leur remontée en riviere provenant de travaux réalisées par les équipes
scientifiques en charge du suivi de ces populations. Ces estimations ont notamment permis d’étudier

les variations de survie marine et de structure d’age des géniteurs revenant se reproduire en riviére.

Ces estimations d’abondance mobilisent des données collectées par des systémes de piégeage partiel
des smolts et des adultes. Ces systémes capturent une partie de la population lors des migrations de
départ en mer et de retour en riviere sur le Scorff, la Sélune, la Bresle et la Tamar. Concernant la
population de la Frome, il n'y a pas de systéeme de piégeage capturant les adultes a la remontée.
Cependant un systeme de vidéo-comptage semi-automatique produit des estimations d’abondance
de 1HM et 2HM utilisant des catégories de longueurs des poissons calibrées pour chaque age. Afin de
produire des estimations annuelles d’abondance de la population totale aux stades smolts, et adultes
anadromes 1HM et 2HM, ces données de comptage sont corrigées pour tenir compte de I'efficacité de

capture des différents systémes de piégeage. Pour la Bresle, le Scorff et la Sélune, ces données sont
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issues des travaux de Servanty et Prévost 2015 et de Buoro et al. 2019 se basant sur des modeles de
capture-marquage-recapture. Pour la Tamar et la Frome, les données de comptage sont corrigées par
I'efficacité du piegeage partiel et du vidéo-comptage en utilisant des données complémentaires
provenant de vérifications-vidéos et de suivis télémétriques (Cefas, Environment Agency, and Natural

Resources Wales 2020).

Comme les données provenant de I'analyse des écailles, ces données d’abondance sont hétérogénes
entre populations en termes de couverture temporelle, de méthodologie employée, et de qualité. Les
données disponibles pour la population du Scorff offrent une couverture temporelle de 21 années de
données d’abondance, de biométrie, de croissance et de sexe-ratio. La localisation de la station de
comptage en aval du cours d’eau principal permet de capturer les poissons dés leur retour en riviére,
évitant les biais de mortalité dus notamment a la péche récréative en riviere. C'est pourquoi je me suis
appuyée sur la population du Scorff pour le développement d’'un modele de population répondant aux

objectifs du Chapitre 2.

VI.  Résumé de I'approche d’analyse des données

Afin de mieux comprendre les fluctuations démographiques et phénotypiques, nous mobilisons un
large jeu de données empiriques issues du suivi historique de cing populations européennes de
saumon atlantique et couvrant une période temporelle de presque 50 ans. L’acquisition de la donnée
de sexe des individus est un apport nouveau pour la comparaison des histoires de vie des males et des
femelles chez le saumon et leurs conséquences en termes de réponses des populations aux
changements de I'environnement. La lecture de la croissance pour chacune des écailles de I’échantillon
(2830 smolts et 6528 adultes) suivant un protocole standardisé par un opérateur unique a permis la

décomposition fine des patrons temporels de croissance :

1- Dansle temps:

- L’échantillon analysé comprend des données historiques couvrant 49 cohortes de
smolts (1969-2018) et permettant une analyse rétrospective des changements de
croissance sur une longue période temporelle.

- Lidentification des discontinuités des patrons de croissance du saumon permet de
décrire et de décomposer les changements de croissance au sein des différentes
phases du cycle de vie (phase d’eau douce et phase marine), et différentes saisons du

séjour en mer (premiere et deuxiéme année, été et hiver).
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2- Dans l'espace:

- La décomposition de la croissance entre les phases d’eau douce et marine du cycle de
vie permet d’étudier les réponses des populations au sein de deux milieux distincts
soumis a des pressions environnementales spécifiques.

- L’analyse de données provenant de différentes populations permet de décomposer la
part spécifique a chaque population de la part commune dans les signaux temporels.

3- Etentreindividus:

- Lidentification des stratégies de vie par lecture des écailles de chaque individu,
couplée au sexage génétique, permettent de retracer les trajectoires de croissance
propre a chaque stratégie de maturation aprés une ou deux années en mer, pour

males et femelles séparément.

Le couplage de ces données avec des estimations annuelles d’abondances au moment de la dévalaison
des smolts et de la montaison des adultes permet de comprendre les conséquences des changements
de croissance et des histoires de vie contrastées chez males et femelles sur le taux de retour et le

potentiel reproducteur a I’échelle de la population.

VIl.  Validation du plan d’échantillonnage

Afin de valider certains choix faits lors de la conception du plan d’échantillonnage, j'ai mené des
analyses préliminaires afin de valider un certain nombre de choix méthodologiques destinés a

optimiser la répartition de I'effort de lecture des écailles.

1. Utilisation d’une seule écaille par poisson

L'analyse de la croissance des écailles par analyse d’'image étant chronophage, une seule écaille par
individu a été sélectionnée afin de maximiser le nombre d’individus analysés par année. Certaines
études préconisent I’échantillonnage de plusieurs écailles par individu pour augmenter la robustesse
des estimations de croissance et d’age (Haraldstad et al. 2016). D’autres études soutiennent la
répétabilité des mesures faites sur plusieurs écailles d’'un méme individu (Kuparinen et al. 2009). Au
préalable nous avons utilisé un échantillon de 104 individus pour lesquels quatre écailles ont été
numérisées et lues pour la croissance afin de valider I'hypothése d’une faible variabilité des mesures
entre écailles d’'un méme poisson. Grace a cet échantillon nous montrons que la variabilité des

mesures intra-individuelles de taille d’écailles (moyenne des variances entre les quatre mesures pour
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chaque individu = 0.03) est bien inférieure a la variance inter-individuelle (variance au sein de
I’échantillon de 104 individus = 0.28) validant le choix d’échantillonnage (Figure 22). Des résultats
similaires sont obtenus considérant chacun des incréments de croissance définis précédemment

(Sum1, Win1, Plus, Sum2, Win2).
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Figure 22 : Variabilité intra-individuelle (entre les écailles d’un méme individu) et inter-individuelle de
la taille de I'écaille mesurée pour un échantillon de quatre écailles par individu pour 104 individus de la
population du Scorff, France. Les boxplots indiquent la distribution de taille d’écaille pour chaque
individu. La variance intra-individuelle est calculée a 0.03 tandis que la variance inter-individuelle est
calculée a 0.28.

2. Utilisation de I'image d’empreintes d’écailles

Afin de maximiser le nombre de données disponibles pour certaines populations, des impressions
d’écailles sur lames d’acétate ont été utilisées pour la lecture de croissance. C'est le cas d’une grande
partie de I’échantillon de la population de la Bresle, pour laquelle les écailles n’ont pas été conservées
mais stockées sous la forme d’impressions. Nous avons voulu valider I'absence de différence
significative entre les mesures réalisées a partir d’écailles ou a partir d'impressions qui pourraient étre
déformées par rapport a I'écaille. Pour ce faire, nous avons utilisé un échantillon de 104 écailles
provenant de la population du Scorff, pour lesquels des mesures de croissance ont été réalisée a la fois
a partir d’'une écaille et d’'une impression de cette méme écaille. Nous n’avons pas montré de biais
systématique de la taille moyenne de I’écaille entre les mesures faites sur les écailles, les impressions
d’écailles, et les écailles apres avoir été utilisées pour I'impression (F30s : 0.04, p-value = 0.96). De plus
les différences relatives entre les mesures pour chaque individu ne montrent pas de déformation : la

variabilité des mesures intra-individuelles de taille d’écailles (moyenne des variances entre les trois
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mesures pour chaque individu = 0.0005) est bien inférieure a la variance inter-individuelle (variance au

sein de I’échantillon de 104 individus = 0.33 ; Figure 23).
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Figure 23 : (a) Distributions et moyenne des tailles d’écailles de 104 individus mesurées directement a
partir des écailles (moyenne = 4,31mm), a partir d’impressions (moyenne = 4,34mm) et a partir de ces
mémes écailles qui ont subi une impression sur lame d’acétate (moyenne = 4,32mm). Il n’y a pas de
différence significative sur la taille de I’écaille en fonction du type d’échantillon (F2,308 : 0.04, p-value
=0.96). (b) Boxplots de la distribution de taille d’écaille pour chaque individu mesuré directement sur
I’écaille, a partir d’une impression, ou sur I’écaille apreés utilisation pour impression pour 104 individus
de la population du Scorff, France. La variance intra-individuelle est calculée a 0.0005 tandis que la
variance inter-individuelle est calculée a 0.33.

3. Combinaison de différentes sources de données

Enfin, a nouveau dans le but de maximiser le nombre de données mobilisable par année et par
population, différentes sources de données ont été combinées. Des tests ont été réalisés pour tester
I'homogénéité des données combinées et identifier les sources d’hétérogénéité provenant de la

méthode et du lieu d’échantillonnage.
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3.1 Méthode d’échantillonnage

Les mesures biométriques et les écailles prélevées proviennent a la fois de saumons échantillonnés
par les scientifiques aux stations de comptage (smolts pour les 5 riviéres, adultes de la Bresle, du Scorff
et de la Tamar) et par les pécheurs en riviere (adultes du Scorff, de la Sélune et de la Frome). D’une
part les tailles des poissons sont mesurées en longueur fourche aux stations de comptages alors
gu’elles sont mesurées en longueur totale par les pécheurs francais sur le Scorff et la Sélune. Pour les
poissons du Scorff pour lesquelles les deux types de mesures existent, cela génére une différence de
2,9 cm pour les 1HM et de 3,7 cm pour les 2HM, les mesures en longueur totale prises par les pécheurs
étant supérieures au longueurs fourches issues du piégeage. Cependant les tailles des écailles sont
beaucoup plus similaires en termes de distribution. Une faible différence de moyenne existe avec des
écailles plus petites de 0.26 mm parmi I’échantillon provenant des pécheurs (F,1s3 = 13.61, p-value
<0.001) a la fois chez les 1HM et les 2HM échantillonnés (interaction méthode-age de retour non
significative ; Figure 24). Cela pourrait s’expliquer par un prélevement des écailles moins précisément
localisé sur la zone standard, incluant potentiellement des écailles plus petites. Ces différences
provenant des sources de données au piége et par les pécheurs devront étre prises en compte dans
les analyses. Cette différence ne pose pas de probleme pour les analyses menées dans le Chapitre 1
partie | incluant uniquement des données provenant des pécheurs, ni dans celles menées dans le
Chapitre 2 incluant uniqguement des données provenant du piégeage des poissons. Les analyses
menées dans le Chapitre 1 partie Il mélangent différentes sources de données : des différences
moyennes de croissance entre populations peuvent étre partiellement interprétées comme des
différences provenant de la méthode d’échantillonnage. Elle peut notamment expliquer (si vérifiée)
une croissance en moyenne plus faible pour les adultes de Sélune et de la Frome, et au début de la

série temporelle des adultes du Scorff (avant 1995).

3.1 Lieu d’échantillonnage

Pour les populations du Scorff, de la Sélune et de la Frome, les mesures biométriques et les écailles
prélevées proviennent a la fois de saumons échantillonnés dans le cours d’eau principal et dans des
cours d’eau partageant le méme estuaire. Les tests réalisés ont montré I’homogénéité des longueurs
des individus et des tailles d’écailles des individus prélevés dans le cours d’eau principal et dans le
cours d’eau adjacent (Sélune-Sée : F11503 = 2.85, p-value = 0.09 ; Scorff-Blavet : Fi611 = 0.04, p-value:
0.84 ; Figure 25). En raison du faible échantillon d’individus provenant de la Piddle, la différence

Frome-Piddle n’a pas été testée.
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Figure 24 : Distributions et moyenne des tailles d’écailles des individus échantillonnés au piéege
(moyenne 1HM = 4,21mm, moyenne 2HM = 4,88mm) et par les pécheurs en riviere (moyenne 1HM =
3,94mm, moyenne 2HM = 4,62mm) pour la population du Scorff. La différence entre les deux méthodes
d’échantillonnage est significative (F;1s3 = 13.61, p-value <0.001 pour 1HM et 2HM, interaction
méthode-dge de retour non significative).
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Figure 25 : Distributions et moyenne des tailles d’écailles des individus échantillonnés dans le Scorff
(moyenne = 4,36mm), le Blavet (moyenne = 4,37), la Sélune (moyenne = 4,31mm) et la Sée (moyenne
= 4,37mm). Les différences Scorff-Blavet (Fies1 = 0.04, p-value: 0.84) et Sélune-Sée ne sont pas
significatives (Fi,1s03 = 2.85, p-value = 0.09).



Chapitre 1 : Impact de la variabilité de |a

croissance en mer sur les traits d histoire de vie
des adultes de retour dans les populations

européennes de saumon atlantique

1 mm

Saumon atlantique adulte au retour (gauche, photographie : Marie Nevoux) et écaille de saumon adulte ayant
passé deux hivers en mer (droite, photographie : Ludivine Lamireau, Stereomicroscope Discovery V8 (Zeiss) et
camera optique Infinity 3 (Lumenera)).
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CHAPITRE 1 : IMPACT DE LA VARIABILITE DE LA CROISSANCE EN MER SUR LES TRAITS D’HISTOIRE
DE VIE DES ADULTES DE RETOUR DANS LES POPULATIONS EUROPEENNES DE SAUMON
ATLANTIQUE

|. Changements de croissance a long terme dans une population du
sud de l'aire de répartition et mécanismes sexe-spécifiques de

maturation liés a la croissance en mer

1. Introduction

Le déclin récent de I'abondance de saumon atlantique, ainsi que des changements concomitants
observés dans les traits d’histoire de vie des adultes revenant en riviere pourraient découler d’une
détérioration des conditions de croissance lors la migration en mer (Jonsson, Jonsson, et Albretsen
2016 ; Utne, Pauli, et al. 2021). La littérature suggére que la durée du séjour marin avant la maturation
sexuelle pourrait répondre de fagon plastique a la croissance réalisée en mer (Thorpe et al. 1998 ;
Hutchings 2004). La fécondité est fortement corrélée a la taille, particulierement chez les femelles
(Fleming 1996), et peut donc étre augmentée en restant une année supplémentaire en mer,
permettant ainsi un gain de fécondité en contrepartie d’un risque de mortalité avant reproduction
accru. Aussi, les besoins de croissance pour atteindre la maturation seraient plus important pour les
femelles que pour les males. Dans ce chapitre, j'explore dans quelle mesure la variation de la
croissance en mer peut expliquer les variations de I'age a maturité et de rapport des sexes dans les

retours.

Dans une premiére étape, je teste I'existence de changement de croissance dans le temps avec un
intérét tout particulier pour le premier été en mer supposé étre une période critique pour les choix
d’histoire de vie. Ensuite, je démontre empiriquement I'existence d’une relation sexe-spécifique entre
la croissance individuelle jusqu’a la fin du premier été en mer et I’adge au retour enriviére. La prédiction
est que les femelles doivent atteindre une plus forte croissance que les males pour une probabilité de
retour identique. Cette analyse s’appuie sur les données de croissance et de sexage issues des écailles
et des données biométriques collectées lors des 30 dernieres années (1987-2017) sur la Sélune,

France.
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ATLANTIQUE

Hypothéses
H1: La croissance en mer a décliné sur la période 1987-2017.

H2: La décision de maturation répond a la croissance accumulée jusqu’a la fin du premier été en mer,
les individus avec par une forte croissance ayant une plus grande probabilité de maturer dés la

premiere année en mer.

H3 : Les femelles doivent atteindre un seuil de croissance plus élevé que les males pour une méme

probabilité de maturation et de retour aprés seulement une année en mer (1HM).

H4 : La croissance automnale et hivernale (suivant le premier été en mer) des individus reportant

leur maturation est plus importante que celle des individus matdrant apres le premier hiver en mer

2. Article 1: Growth during the first summer at sea modulates sex-specific

maturation schedule in Atlantic salmon

Article paru en Juin 2021: Tréhin, C., Rivot, E., Lamireau, L., Meslier, L., Besnard, A.-L., Gregory, S.D.,
and Nevoux, M. 2021. Growth during the first summer at sea modulates sex-specific
maturation schedule in Atlantic salmon. Canadian Journal of Fisheries and Aquatic Sciences,

78(6): 659-669. doi:10.1139/cjfas-2020-023
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ARTICLE

Growth during the first summer at sea modulates sex-specific
maturation schedule in Atlantic salmon

Cécile Tréhin, Etienne Rivot, Ludivine Lamireau, Lisa Meslier, Anne-Laure Besnard, Stephen D. Gregory,
and Marie Nevoux

Abstract: Recent decline in abundance of Atlantic salmon (Salmo salar) and concomitant changes in life history may result
from a decline in the growth conditions during marine migration. Available literature suggests the existence of a sex-specific
reaction norm linking maturation with environmental growth conditions at sea. However, the extent to which this mechanism
explains variations in age at maturity remains unclear. Using a historical collection of scales (1987-2017) from the Sélune River,
France, we showed that marine growth declined over the first summer and remained stable during the subsequent periods at sea
among returning salmon. Results support the hypothesis of a sex-specific probabilistic reaction norm, with individual probability
to return after 1 year at sea increasing when growth increases. Females may require higher growth than males to attain their mat-
uration threshold. This mechanism is a good candidate to explain temporal variability in sea-age at return at both the individual
and population level in the Sélune population and in many other southern European populations.

Résumé : Les baisses récentes de I’abondance des saumons atlantiques (Salmo salar), ainsi que des changements concomi-
tants du cycle biologique pourraient découler d’une détérioration des conditions de croissance durant la migration en mer.
La documentation disponible semble indiquer I’existence d’'une norme de réaction dépendant du sexe qui relie la matura-
tion aux conditions ambiantes durant la croissance en mer. La mesure dans laquelle ce mécanisme pourrait expliquer les
variations de I’dge a la maturité demeure toutefois incertaine. En utilisant une collection historique (1987-2017) d’écailles
provenant de la riviere Sélune (France), nous démontrons que la croissance en mer diminuait durant le premier été, pour
ensuite demeurer stable durant les périodes subséquentes en mer chez les saumons de retour a la riviere. Les résultats
appuient ’hypothése d’'une norme de réaction probabiliste dépendant du sexe, la probabilité individuelle de retour apreés
1an en mer augmentant de concert avec la croissance. Les femelles pourraient nécessiter une croissance plus forte que les
males pour atteindre leur seuil de maturation. Ce mécanisme est un bon candidat pour expliquer la variabilité temporelle
de I’dge en mer au moment du retour tant a I’échelle de I'individu que de la population dans la population de la riviére
Sélune et de nombreuses autres populations d’Europe méridionale. [Traduit par la Rédaction]

fish (Kuparinen et al. 2009; Jonsson and Jonsson 2011; Fenkes et al.
2016; Vargas-Chacoff et al. 2018). Developing a better understanding
of the ecological drivers responsible for changes in population life
history is necessary to guide management actions towards conser-
vation and sustainable exploitation of marine resources.
Anadromous salmon species (Salmo salar and Onchrorhyncus spp.)
utilize the marine environment to maximize their somatic growth.
Marine growth is particularly critical for females, whose body size
at spawning relates to the number and mass of eggs they produce
(Hansen and Quinn 1998; Hanson et al. 2020). Changes in growth
conditions at sea and their attendant effects on female fecundity
could therefore have important implications for salmon popula-
tion dynamics, as highlighted by the disproportional contributions
of BOFFFF (big old fat fertile female fish) to recruitment in several
species (Hixon et al. 2014). Atlantic salmon (Salmo salar, hereinafter
salmon) is an emblematic species of the North Atlantic Ocean. Like

Introduction

Climate change has induced widespread changes in the physi-
cal characteristics of the marine environment over recent deca-
des, including increased sea-surface temperature (SST) and ocean
acidification (Hoegh-Guldberg and Bruno 2010; IPCC 2019). A
growing body of evidence suggests that these changes are associ-
ated with a reduction in the productivity of several marine ecosys-
tems. In the Northern Hemisphere, reduced marine productivity
has resulted in modifications in population abundance and com-
munity composition from phytoplankton to the highest trophic
levels (e.g., including seabirds and predatory fish; Sandvik et al.
2005; Barbraud and Weimerskirch 2006; Hoegh-Guldberg and
Bruno 2010; Mills et al. 2013; Capuzzo et al. 2018). Reduced marine
productivity is thought to affect organisms by decreasing food
availability (in quality and quantity; Carscadden et al. 2001; Mills
et al. 2013) and distribution (the food is more patchily distributed;

Friedland et al. 2018). These factors may directly impact migration
timing, size, age at maturation, and survival, with consequent long-
term modification to the life-history strategies of many predator

many other anadromous species, populations have declined dra-
matically in abundance since the 1970s (Limburg and Waldman
2009). Despite substantial local and international management
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efforts, including fishery closures, salmon abundance remains at
oftentimes historical low levels, notably in the Northeast Atlantic
(Chaput 2012; Olmos et al. 2019). Evidence suggests that these wide-
spread and dramatic declines are due largely to a reduction in ma-
rine survival during the first months (summer-autumn) at sea after
smolt migration (Beaugrand and Reid 2012; Friedland et al. 2009;
Olmos et al. 2019, 2020). Concomitant with population declines, the
size of adult salmon returning to their natal river has decreased
(Aprahamian et al. 2008; Todd et al. 2012; Bal et al. 2017). Together,
these trends support the hypothesis that growth conditions at sea
have and continue to deteriorate (Friedland and Reddin 2000;
Juanes et al. 2004; Friedland et al. 2005; McCarthy et al. 2008;
Jonsson and Jonsson 2011; Bal et al. 2017).

The life cycle of anadromous salmon is characterized by a high
diversity of life histories (Mills 1989; Aas et al. 2010; Erkinaro
et al. 2019). In South European populations, the life cycle is typi-
cally 2 to 4 years long; most of the juveniles spend one or two
winters in fresh water before migrating to sea as smolts. Salmon
spend between one (1SW) or two (2SW) winters at sea before
returning to their natal rivers as mature individuals to spawn
(Hansen and Quinn 1998). Changes in the duration of the marine
phase, which translate into changes in the age structure of return-
ing individuals, have been previously documented (Jonsson et al.
2016; Chaparro-Pedraza and Roos 2019; Olmos et al. 2019). Part of
the variations in the duration of the marine phase is genetically
determined (Barson et al. 2015). However, there have been marked
differences in the timing and the amplitude of these changes across
the distributional range of salmonid populations (Jonsson and
Jonsson 2011; Otero et al. 2012; Jonsson et al. 2016; Olmos et al.
2019), suggesting that the underlying mechanism(s) are more
complex and likely involve other factors, potentially including
declining growth opportunity at sea.

In salmonids, seaward migration is followed by a surge in body
growth, while their return migration to natal stream generally
takes place following the physiological “decision” to mature.
Individuals that return at older ages are generally larger, have
higher fecundity, and have potentially greater reproductive suc-
cess (Fleming 1998). Maturation schedule and marine growth are
therefore closely related (Ishida et al. 1993). However, the trade-
off for delaying maturation is an increase in the probability of
mortality prior to reproduction (Stearns 1977). The timing of the
maturation decision is therefore a key fitness component driven
by selection forces (genetic component) and the environment
(plastic component) (Dieckmann and Heino 2007). The probabil-
istic maturation reaction norm (PMRN) is a commonly used con-
cept describing an individual’s probability of maturing at a given
age as a genetically set function of size or growth rate (Stearns
and Koella 1986; Silverstein et al. 1997; Hutchings and Jones 1998).
It postulates that the capacity to mature is conditioned by the ac-
quisition of sufficient energy, or by reaching a certain physiological
threshold (defined by the genotype), to meet the metabolic and
physiological costs of reproduction (Thorpe 2007). Thus, for a given
threshold, fast-growing individuals are more likely to mature early,
while slower-growing individuals are likely to delay maturation de-
cision for a year. Available knowledge supports the hypothesis that
maturation decision occurs in the autumn at sea, a year prior
spawning, and depends on the environmental condition and the
energy reserves accumulated during the summer and early
autumn (Rowe and Thorpe 1990; Silverstein et al. 1998; Campbell
et al. 2003). Hence, the body length reached at the end of the first
summer at sea, which results from the cumulated growth during
the freshwater phase and the first summer at sea, would be criti-
cal in determining whether individuals will mature after 1 year
or later. Because most of the realised growth occurs during the
first summer at sea, the expectation is that growth during this pe-
riod is a key determinant of the maturation schedule.

Moreover, this trade-off is likely to be different for males and
females assuming they incur different metabolic and physiological
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costs of reproduction. Hence, sex-specific maturation reaction
norms are expected. In salmonids, the relationship between body
size and fecundity is generally greater in females than in males
(Fleming 1996, 1998). Thus, females may achieve a greater fitness
advantage by delaying their return to reach a larger body size at
the time of maturation than males, thereby resulting in a higher
maturation threshold in females compared with males. Empirical
evidence for such sex-specific maturation trade-offs have been
documented for wild salmon populations in which the average
age of returning females is higher than that of males (Hutchings
and Jones 1998). However, to date, no sex-specific PMRN in rela-
tion to growth at sea has been established.

Recent changes in growth conditions at sea offer an opportu-
nity to test the hypothesis that marine growth modulates an indi-
vidual salmon’s maturation decision and therefore its age as a
returning adult and, ultimately, the age and sex structure of the
returning population. In this study, our specific objectives were
(i) to test for the existence of changes in growth over the last
30 years, with a special focus on the first summer at sea that is
thought to be critical for life-history choices and (ii) to investigate
empirical evidence for a sex-specific relationship between indi-
vidual growth experienced until the end of the first summer at
sea and age of individual returning adults (i.e., a maturation reac-
tion norm). As salmon growth at sea and maturation decision are
not directly observable, we relied on the data collected over the
last 30 years on individuals returning to the Sélune River, France,
to track individual life history trajectories throughout their ma-
rine sojourn. This data consists of individual scale samples that
provide indirect observations of individual growth experiences
(Ombredane and Bagliniere 1992). Growth increments observed
on the scales of returning individuals were considered as a proxy
of body length at different life stages (Francis 1990; Heidarsson
et al. 2006; Thomas et al. 2019). If fast-growing individuals have a
higher probability to mature after the first summer at sea, we
expect 1SW returning individuals to show higher cumulated
growth to the end of the first summer than 2SW individuals. The
deterioration in quantity or quality of prey available for salmon
at sea might have reduced growth and constrained an increasing
proportion of individuals to delay maturation (Friedland and
Reddin 2000; Juanes et al. 2004; Friedland et al. 2005; McCarthy
et al. 2008; Jonsson and Jonsson 2011). The expectation under the
hypothesis of a sex-specific reaction norm is that females would
be more affected by those changes than males, the same growth
reduction leading to a stronger reduction in the probability of
maturation for females than for males.

Materials and methods

Study population and data collection

This study uses data from a self-sustaining population of wild
Atlantic salmon reproducing in the Sélune and Sée rivers. These
two rivers share a common estuary in the Bay of Mont-Saint-Michel
(Normandy, France, 48°38'N, 3°37'W; Fig. 1) and drain a 1038 km?
basin dominated by agriculture and livestock production. Further
details about this study site can be found in Bagliniére et al. (1990,
2005), Bal et al. (2014, 2017), and Forget et al. (2018). On average
through time, this population is dominated by 1SW individuals
(86%), and females represent the majority of 2SW returning adults
(80%). There is no commercial fishery associated with coastal
waters, but recreational angling in these rivers accounts for an
average of 180 1SW and 70 2SW declared landings per year. Since
1987, a national mandatory salmon catch reporting system has
recorded detailed information on returning adults in fresh
water. For every salmon caught, total length (mm), mass (g), and
a sample of scales for age determination (following Shearer
1992) are returned to the National Centre for the Interpretation
of Salmonid Catches (https://[wwwé.rennes.inrae.fr/u3e_eng/ABOUT-
US/Organisation/The-migratory-fish-hub/CNICS) and stored as part
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Fig. 1. Sélune-Sée estuary location (Normandy, France, 48°38’'N, 3°37'W). Figure produced in QGIS version 3.14.16. [Colour online.]
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of the COLISA collection (collection of ichthyologic samples;
Marchand et al. 2019). As angling effort tends to be biased towards
2SW individuals, the age composition of returning salmons cannot
be inferred from these data (CNICS, unpublished data).

The growth pattern in scales of returning salmon is an indirect
tracer of their individual growth history. From the 8704 individ-
ual scale samples recorded over the period 1987-2017 for the
Sélune-Sée population, a subsample of scales from 30 individuals
per year and per sea-age was selected for the analysis of individ-
ual life history (total sample size for 1ISW = 921 and 2SW = 927).
Multiple spawners and three sea winter individuals represented
a very low proportion of the individuals in this population (<1%
of the catches) and thus were excluded from the analysis. Most
fish were caught in spring and summer soon after their entry
into fresh water. Individuals captured after a possible prolonged
period in fresh water were removed from the selection because
of the high chance that their scales would have been corroded.
Subsampling was done independently of the sex of individuals,
which was not known prior to the analysis. Detailed sample sizes
are presented in Table Al. Scales were used for growth analysis
and sex determination.

Growth analysis and sex determination

The analysis of growth patterns from scales was performed by
a single aging specialist. For each individual, one scale was scanned
using a stereomicroscope (Discovery V8, Zeiss) and an optic camera
(Infinity 3, Lumenera). Each circuli was semi-automatically detected
on a transect line along the longest axis of the scale (ICES 1984)
using Image Pro Premier software 9.2 (Media Cybernetics). Nonde-
tected circuli were added manually. The distance (mm) between the
center of the scale and each circuli was recorded. Measures of real-
ised growth of the scale were used in subsequent analyses, as scale

growth has been found to be proportional to body growth and can
be considered as a proxy of fish body length at different life stages
(Dahl 1910; Lee 1920; Francis 1990; Heidarsson et al. 2006; Thomas
etal. 2019), justifying our choice to use the absolute value of growth
increments measured on the scales as direct proxy of body length
increments. Based on marked changes in the intercirculi spacing,
key features in the growth patterns were identified and interpreted
as the transition from river to sea and the beginning and the
end of each winter season (Bagliniére et al. 1985; Ombredane and
Bagliniere 1992; Thomas et al. 2019). The position of the edge of
the scale was recorded. Seven different periods of growth (herein-
after growth periods) were defined from the scale: (1) river (Riv),
from the center to the river-to-sea transition; (2) first summer
(Sum1), from the river-to-sea transition to the beginning of the
first winter; (3) first winter (Win1), from the beginning to the end
of the first winter; (4) plus growth (Plus), from the end of first win-
ter to the edge of the scale in 1SW; (5) second summer (Sum2),
from the end of the first winter to the beginning of the second
winter in 2SW; (6) second winter (Win2), from the beginning to
the end of the second winter in 2SW; and (7) the cumulated
growth (Riv+Suml), from the center to the beginning of the first
winter. This cumulated growth (Riv+Sum1) is a proxy of salmon
body length at the end of first summer at sea. Note that we
considered plus growth in 2SW individuals to be negligible. The
straight-line-distance growth increment across each period (mm)
was used as a proxy of the realized growth over the correspond-
ing period.

A preliminary analysis on a subsample of 100 individuals was
carried out to explore the sensitivity of the growth measurement
to the number of scales considered per individual. Results showed
that intra-individual variability in growth measurement (between
different scales of the same individual) was much smaller than
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interindividual variability (between individuals; Fig. A1). This result
suggests that sampling one scale per individual is appropriate
to investigate interindividual differences in growth trajectories.
The genetic sex of each fish was assessed using a molecular
g-PCR sex marker multiplexing protocol (A.-L. Besnard, personal
communication).

Statistical analysis

Temporal changes in individual body length of returning adult and
growth at sea

Temporal variation in growth during all growth periods (e.g.,
Sum1, etc.) for each fish was analyzed using general additive
models (GAMs; Wood 2017). GAMs are flexible and efficient tools
to analyze nonlinear temporal signals and have been used widely
to analyze trends in fish life history (Véron et al. 2020), including
salmonids (Otero et al. 2014; Bal et al. 2017; Oke et al. 2020). Sta-
tistical analyses were run in R (version 3.5.1) using the gam()
function in R package mgcv (version 1.8-31; Wood 2017). Let us
denote Riv; yge sex i» SUM1; gge sex,is Wil age sexir PIUSE sexir SUM2; gey i,
Win2; sex i, and (Riv+Sum1i); age sex,; the growth increments measured
over the different periods for each individual i of a given sea-age
(1 or 2 years) and sex (male or female), with t denoting the year of
smolt migration. Considering the year of smolt migration (rather
than the year of return) allows for aligning individuals of differ-
ent ages to the same influence of growth conditions at sea. Tem-
poral trends in individual growth during these seven growth
periods were assessed independently. We considered additive
and interaction effects of sea-age and sex on the intercept. In
addition, we tested effects of sea-age and sex on the smoothed
temporal trends, fitting different trends by sea-age or sex when
appropriate. The most complex models considered for each growth
period are as follows:

(1) Rivt,age‘sex‘i = &+ Gage + bsex + Cage sex T Sage.sex (t) + Eragesexi
(2) Sumlt,age,sex,i = a+ dage + bsex + Cage sex T Sageﬁsex(t) + Etage sexi
(3) Winl; age sexi = @ + Gage + Dsex + Cage sex + Sage.sex (t)+ Et,age sex,i

(4) Plustsexj = &+ bsex + Ssex(t) + Etsexi
(5) Sumzt,sex,i =a+ bsex + Ssex (t) + Etsex.i
(6) Winzt.sex,i = & + bgex + Ssex (t) + Etsexi

(7) (RiV + Suml)t.age.sex.i = a+ Qage + bgex + Cage sex T Sage.sex (t)

+ Etage.sex,i

where « stands for a general intercept, d,g. is the additive effect
of sea-age, by, is the additive effect of sex, C,ge sex is the additive
effect due to any interaction between age and sex, and s;ge sex(t)
and Ssex(t) are nonparametric smoothing functions (regression
splines) describing the effect of smolt year t for different combi-
nations of sea-age and sex, respectively. &; ;g sex,; are independ-
ent and identically distributed normal errors. Here, sea-age (d,ge)
and sex (bsex) test for systematic average difference in growth
trajectories between 1SW and 2SW individuals and males and
females, respectively. The effect of sex (bsex) tests for potential
intrinsic difference in growth between males and females, which
may be attributed to sex-specific energy allocations (Fleming
1996, 1998). Different smooth temporal trend between age and
sex, or both, would be interpreted as different temporal patterns
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in the response to environmental condition at sea. Different
terms in the most complex models (eqs. 1-7) were selected using
a stepwise model comparison approach based on the second-
order Akaike information criterion (AIC,, i.e., AIC for small sam-
ples; Hurvich and Tsai 1989; Burnham and Anderson 2002). This
approach includes selection from among smoothed functions
specific to each combination of sea-age and sex (Sage,sex(t)), to €ach
sea-age (Sage(t)), to each sex syex(t), or common to all individual (s(t)).
The degree of smoothness of each regression spline was deter-
mined using the generalized cross-validation score (Craven and
Wahba 1978) that minimizes the prediction error while optimiz-
ing the number of knots in the regression spline, as implemented
by default in the gam() function of R package mgcv (version 1.8-31;
Wood 2017). We calculated percent change in growth increments
over the study period from the fitted smooth temporal trends.

Probabilistic maturaton reaction norm (PMRN)

Given that the physiological decision to mature in Atlantic salmon
is commonly believed to be made in the late summer-autumn (Rowe
and Thorpe 1990; Friedland and Haas 1996; Mangel and Satterthwaite
2008), we tested the effect of the cumulated growth (Riv+Sum1) as a
proxy of body length at the end of summer on the maturation de-
cision. By contrast, Win1, Plus, Sum2, and Win2 might be consid-
ered as growth trajectories dependent upon the maturation
decision and are not selected as explanatory variables of matura-
tion decision. As individuals are nonobservable at the time of the
maturation decision, we modelled the probability to return as
1SW (hereinafter denoted Pmat.1SW) as a proxy for the probabil-
ity to mature after one summer spent at sea. We modelled
Pmat.1SW as a linear function of (Riv+Sum]1) on the logit scale in a
general linear model (GLM; McCullagh and Nelder 1989) assum-
ing binomial errors. As constraints on the maturation decision
might be different in males and females, we also tested for a sex-
specific response to growth. The most complex model considered
was

(8) logit(Pmat.1SWi sex) = @ + Dsex + Bsex X (RIV + Suml); gex

where Pmat.1SW; . is the probability to return after 1 year spent
at sea of individual i of a given sex, « is a general intercept, by iS
the additive effect of sex, and B is a coefficient describing the
change in the (logit) probability to mature for a unit change of
(Riv+Sum1); sex for the given sex. Starting with the most complex
model (eq. 8), nested models were compared using AIC, in a step-
wise approach. To quantify the sex difference in the probabilistic
reaction norm, we can derive the cumulated growth needed to
reach 50% probability to return as 1SW fish from the intercept and
slope of this model, which is given by G50sex =—( + Dgex)/ B sex-

Results

Sex and temporal patterns in growth

Among 1SW fish (854 fish), 390 (46%) in our study population
were genetically identified as females and 464 (54%) as males.
Among 2SW fish (869 fish), 769 (88%) were identified as females
and 100 (12%) as males. Genetic sex determination was not suc-
cessful for 83 individuals that were therefore excluded from fur-
ther analysis.

Temporal trends show different patterns among the river growth
and the five marine growth periods (Fig. 2, Figs. 3A-3F). As
expected, growth was higher during summer periods, and espe-
cially during the first summer at sea, when it was also the most
variable among years (Fig. 2).

The best model for growth in river (Riv) included specific inter-
cepts for sea-age and sex and a common temporal trend for all
individual (Fig. 3A; Table 1A). The additive effects of sea-age and
sex and the common temporal effect accounted for only a small
amount of deviance explained, particularly for the additive
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Fig. 2. Mean growth increments during each growth period over the time series: river (Riv); first summer (Sum1); first winter (Win1); plus
growth (Plus); second summer (Sum?2); and second winter (Win2) at sea calculated for one-sea- and two-sea-winter (1SW and 2SW).
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Fig. 3. Smoothed temporal trends in growth during seven growth periods: river (A), first summer (B), first winter (C), plus growth (D),
second summer (E), and second winter (F) at sea and the cumulated growth (Riv+Sum1) (G) for one-sea- and two-sea-winter (1ISW and 2SW)
males and females (M-F) where measurements were available. Shaded bands represent 95% confidence intervals, and dots represent
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effects of sea-age and sex (1% compared with 8% for the temporal
effect), suggesting that their effects were only weak. However,
temporal variations of growth during the freshwater phase was
very low compared with the marine phases (see below). Over the
study period, river growth increment declined only slightly by
0.036 mm (—3.6%) on average, as calculated from the fitted
smooth temporal trend.

The model that best explained variations in growth during
Sum1 included an additive effect of age and a smoothed temporal
trend common to all sex and age combinations (Fig. 3B; Table 1B).
Results highlight that for a given cohort of smolts, fish returning
as 1SW always had higher growth over the first summer at sea
than their 2SW counterparts. Growth during Suml declined
simultaneously among all age and sex classes. Particularly clear
is a drop in Sum1 growth since the early 2000s, the lowest growth

being recorded for the 2011 smolt cohort (Fig. 3B). In this recent
period, growth during Suml was on average 0.28 mm (—16%)
shorter than it was at the beginning of the study period.

Interestingly, most of the variability in the cumulated growth
during (Riv+Sum1) was attributable to variability in growth dur-
ing the first summer at sea (Sum1). The cumulated growth dur-
ing (Riv+Sum1) displayed a temporal pattern similar to Suml
growth, with a clear drop from the beginning of the 2000s (Fig. 3G).
The model that best explained variations in growth during (Riv
+Suml) included an interaction between age and sex and a
smoothed temporal trend common to all sex and age combina-
tions (Fig. 3G; Table 1G). The lowest growth was recorded for the
2011 smolt cohort, with a growth increment on average
0.31 mm (—11%) shorter than it was at the beginning of the study
period.
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Table 1. AIC. and percentage of deviance explained (%Dev) for GAM models describing growth during the river
phase (A), first summer (B), first winter (C), plus growth (D), second summer (E), second winter (F) at sea, and the
cumulated growth (Riv+Sum1) (G) testing the effects of smolt year (i), sea-age (dge), and sex (bsex) and any interaction
between sea-age and sex (Cage sex)-

Effect Model AIC, AAIC, edf %Dev
A.Riv
No trend @ -990 115 2 0
a0+ ey -990 115 3 <1
a+dage -993 112 3 <1
@+ Gage + Dyex -1000 105 4 1
Q + Aage + Dgex + Cage,sex -1001 104 5 1
Common trend @ + Ayge + Dsex + Cage,sex + S(I) -1105 0 14 8
Age-specific trends Q + Aage + Dsex + Cage,sex + Sagelt) -1095 10 16 7
Sex-specific trends a + Aage + Dgex + Cage,sex + Ssex(t) -1096 9 10 9
Age- and sex-specific trends @+ Aage + Dgex + Cage sex + Sage sex(t) -1094 11 13 7
B. Sum1
No trend @ 413 219 2 0
&1 Bex 43 atl 3 <1
@+ Qage + Doex 406 212 4 1
a + Aage + Dgex + Cage,sex 406 212 5 1
Common trend o + Qage + S(I) 194 0 10 14
Age-specific trends a+ Ayge + Sagelt) 200 6 15 14
Sex-specific trends a + Aage + Ssex(t) 201 7 16 15
Age- and sex-specific trends a + Aage + Sage sex(t) 208 14 24 15
C. Win1l
No trend @ -735 282 2 0
o+ Dyex -800 217 3 4
a+dage -992 25 3 15
@+ Gage + Dsex -992 25 4 16
a+dage + Dgex + Cage,sex -995 22 5 16
Common trend a+ Aage + Dgex + Cage,sex + S(t) -1007 10 1 17
Age-specific trends a + Aage + Dsex + Cage,sex + Sagelt) -1017 0 16 18
Sex-specific trends Q@+ Aage + Dgex + Cage,sex + Ssex(t) -1008 9 14 18
Age- and sex-specific trends @+ Aage + Dsex + Cage sex + Sage.sex(t) -1011 6 19 18
D. Plus
No trend @ -285 38 2 0
@+ Dgex -298 25 3 2
Common trend o + bgex + S(t) -323 0 5 5
Sex-specific trends @+ Dgex + Ssexl(t) -320 3 6 5
E. Sum2
No trend @ 77 12 2 0
@+ Dgex 79 14 3 <1
Common trend o + s(t) 65 0 9 4
Sex-specific trends @ + Ssex(t) 71 6 10 4
F. Win2
No trend @ -898 18 2 0
@+ Dgex -897 19 3 <1
Common trend a+5(t) -910 6 9 5
Sex-specific trends o + Ssex(t) -916 0 11 6
G. Riv+Sum1
No trend @ 1006 308 2 0
@+ Dgex 1007 309 3 <1
a+dage 994 296 3 <1
@+ Qage + Dyex 990 292 4 1
a + Aage + Dgex + Cage,sex 992 294 5 1
Common trend o + Qage + Dsex + S(I) 698 0 12 8
Age-specific trends @+ Aage + Dgex + Sagel(t) 706 8 16 7
Sex-specific trends a+ Aage + Dgex + Ssex(t) 707 9 17 9
Age- and sex-specific trends a + Qage + Dgex + Sage sex(t) 717 19 21 7

Note: Syge sex(t), Sagelt)s Ssex(t), Or s(t) represent the smoothed temporal trend specific or not to each combination of sea-age and sex.
AAIC, is relative to the best model (AAIC. = 0) indicated in bold. “edf” indicates estimated degrees of freedom.
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Growth during Win1 was substantially lower than during Sum1
(Fig. 3C). The best model for Win1 included a temporal trend spe-
cific to each age class and intercepts specific to each combination
of sea-age and sex (Table 1C). Female 1SW individuals had on aver-
age higher growth during Win1 than 1SW males, but the deviance
explained by the sex effect was low (4%). The temporal smooth
displayed no discernable trend through time; on average for all
sea-age and sex combinations, growth increment changed by
+0.047 mm (+7.8%) from the beginning to the end of the study
period.

Over the last two decades, Plus growth in 1SW returning adults
increased by 0.13 mm (+18%), as calculated from the fitted smooth
temporal trend (Fig. 3D). Males had on average higher Plus
growth than females (Table 1D). Growth during Sum2 and Win2
showed temporal variability among 2SW individuals (Tables 1E,
1F), but there was no discernable trend through time (Figs. 3E and
3F). On average, Sum2 changed by —0.069 mm (—5.9%) and Win2
by +0.03 mm (+10.3%) from the beginning to the end of the study
period. The best model for Win2 included a temporal trend spe-
cific to each sex, but this sex effect only explains very low propor-
tion of the deviance (1%; Table 1E).

A sex-specific probabilistic reaction norm

We found a significant positive effect of the cumulated growth
during (Riv+Suml) on the probability to return as 1SW, together
with a strong effect of sex (Fig. 4). The best model explained 16%
of the deviance, most of which was explained by the sex effect
(Table 2). No interaction for (Riv+Sum1) x B.x was detected, sug-
gesting that the shape of the probabilistic reaction norm is the
same for males and females. However, females need to achieve a
larger body size than males to have the same probability to
return after 1SW (Fig. 4). This is illustrated by the estimation of
the cumulated growth measured on scales needed to reach 50%
probability to return as 1SW fish, estimated at 1.16 mm for males
and 3.74 mm for females. Within the range of observed cumu-
lated (Riv+Sum1l) growth values on scales, the probability to
mature as 1SW ranges from 8% to 51% for females and from 46%
to 90% for males.

We also tested for the influence of Sum1 and Riv separately on
the probability to return as 1SW. Significant effects were found
for both, but interestingly the contribution of Sum1 in explain-
ing age of returning salmon was 2.5 times higher (as measured by
percentage of deviance explained). The influence of Sum1 was sig-
nificant and influenced the probability to return as 1SW with the
same model form as for the cumulated growth (Riv+Sum1), but
the percentage of deviance explained by Sum1 was lower than for
(Riv+Sum1). Taken together, these results support the hypothesis
that growth during the first summer at sea has an overwhelming
influence on the maturation decision.

Discussion

Our results provide new insights into a mechanism driving an
individual’s sex-dependent maturation decision and show that
this decision could be responsible for temporal changes in popu-
lation age structure among returning anadromous fish. The
strength of our study is in the detailed analysis of a large sample
of scales collected over 30 years on a single river, combined with
molecular sex determination. This allowed us to characterize ma-
rine growth during several seasons and thereby test hitherto
untested hypotheses about how growth variations relate to life-
history choices for males and females separately. Specifically, we
demonstrated that postsmolt growth during the first summer at
sea is an important determinant of the maturation decision in a
southern European salmon population and may affect interan-
nual variation in population age structure. This provides valua-
ble information to better predict salmon population dynamics
and develop appropriate management measures to mitigate the
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Fig. 4. Estimated probabilistic maturation reaction norm showing
the individual probability to return after 1SW (Pmat.1SW) as a
function of the cumulated growth during river and first summer
at sea (Riv+Sum1) for males and females. G50 M and G50 F
represent the respective cumulated growth needed to reach 50%
probability to mature as 1SW fish estimated for males and
females. Individual observations are represented for reference.

1.00+

0.754

Pmat 1SW
=]
S

0.254

0.001

Riv+Sum1 (mm)

Table 2. AIC. and percentage of deviance explained (%Dev) for
logistic regressions for the individual probability to return as 1SW
(Pmat.1SW) testing the effects of the cumulated growth (Bgex X
(RivSum1);), sex (bsex), and any difference in slope between males and
females (B sex)-

Effects AIC. AAIC, edf %Dev
e 2058 328 1 0
a+ B x (Riv+#Sum1); 2044 21 2 1
a + bgex 1751 314 2 15
o + bgex + p X (Riv+Sum1); 1730 0 3 16
@ + Dgex + Bsex X (Riv+Suml); sex 1732 2 4 16

Note: AAIC, is relative to the best model (AAIC. = 0) indicated in bold.
“edf” indicates estimated degrees of freedom.

effect of climate change, especially among southern European
populations.

Changing growth conditions during the first summer at sea
impacts phenotypic traits

Growth increments measured on scales are proxy of body
length increments (Francis 1990; Heidarsson et al. 2006; Thomas
et al. 2019), and change in body length increments due to change
in growth conditions may impact phenotypic traits of salmon
returning to their natal river to spawn. Our results demonstrated
that salmon experience a decreased growth at the beginning of
their marine sojourn (i.e., during their first summer at sea). Inter-
estingly, first summer growth was also the most variable period
of growth and showed the strongest decline over the last three
decades.

Previous studies reported that mean total length of salmon
returning to the Sélune-Sée rivers decreased over recent deca-
des, and this pattern was even more pronounced in 1SW salmon
(Bal et al. 2017). Because growth during the later part of the ma-
rine migration (i.e., first winter and second year at sea) showed
little change during the period of this study, the critical
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postsmolt growth phase during the first summer at sea (Fried-
land and Haas 1996; Friedland 1998) likely explains the wide-
spread decline in body length of returning salmon previously
reported (Jonsson et al. 2016; Bal et al. 2017; Todd et al. 2020).

Changes in first summer growth increment is likely to be
attributed to a response to changes in marine environmental
conditions encountered by salmon during the first summer at
sea. In the present case study, a change in smolt migration phe-
nology that would reduce the duration of the growth period over
the first summer is unlikely, as no trend in smolt run timing was
detected at the nearby fish trap (analysis not shown). Our results
are consistent with similar patterns found in other populations
and further support a response to large-scale environmental forc-
ing during the marine phase. A recent study showed a decrease
in the occurrence of continuous fast growth patterns in the early
2000s among 1SW salmon returning to Scotland, in correlation
with SST anomalies in the Norwegian Sea during the early
months at sea (Todd et al. 2020). Rapid increase in SST in the Nor-
wegian sea, an area were postsmolts from our study population
potentially feed during the first summer at sea (Dadswell et al.
2010; Jonsson et al. 2016; Olmos et al. 2020), has been reported.
Jonsson et al. (2016) reported that the decline in salmon body
length is unlikely to be explained by the direct effect of global
increase in SST affecting metabolic costs, but rather by indirect
mechanism(s). Our results provide further evidence to support
the findings by Jonsson et al. (2016), who attributed a decrease in
size of returning individuals to a decrease in postsmolt growth or
growth during the first summer at sea. In the North Atlantic
Ocean, increase in SST was correlated with marked changes in
food webs, ecosystem functioning (Beaugrand and Reid 2012;
Frainer et al. 2017), and a reduction in the abundance and ener-
getic quality of available salmon prey (Mills et al. 2013; Renkawitz
etal. 2015).

Interestingly, the common temporal trend in first summer
growth among sea-age and sex supports the idea that all individu-
als were exposed to similar environmental conditions during
this early phase of the marine migration, even if some of them
underwent longer migrations and returned as 2SW individuals.
Although salmon marine migration journey remains largely
speculative, our results add to the limited empirical evidence
suggesting that 1SW and 2SW European salmon use a common
feeding ground until the end of first autumn or early winter,
potentially located in the Norwegian Sea (Dadswell et al. 2010;
Jacobsen et al. 2001; Haugland et al. 2006). In addition, our study
supports the hypothesis that individuals might visit different
areas and (or) feed on different prey during their first and second
years at sea (Dadswell et al. 2010; Renkawitz et al. 2015).

Sex-specific differences in PMRN

Our results support the hypothesis that maturation decision is
modulated by individual cumulated growth (considered as a
proxy of body size) during the river phase and the first summer
at sea in both males and females, with small body size increasing
the probability to postpone maturation. This negative correla-
tion between individual marine growth and the age of returning
salmon is consistent with previous empirical studies (Friedland
and Haas 1996; Friedland et al. 1997; Silverstein et al. 1997; Campbell
et al. 2003) and theoretical work (Mangel and Satterthwaite 2008).
The theory of proximate mechanisms developed by Mangel and
Satterthwaite (2008) and Thorpe et al. (1998) postulated that mat-
uration decision occurs in November, based on the body lipid
content. Following this decision, the maturation process should
be completed by the following autumn. However, if the state of
maturing fish deteriorates during the winter following the matu-
ration decision, the maturation process could still be interrupted
during the following spring (Silverstein et al. 1997; Shearer and
Swanson 2000; Campbell et al. 2003; Mangel and Satterthwaite
2008). First summer at sea displayed the highest and most
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variable growth, and further analyses showed its higher contri-
bution in explaining age of returning salmon. Thus, postsmolt
marine growth can be considered an important predictor of
future maturation decision. This illustrates that growth during
some key (and short) life-history periods can influence age at matu-
rity (Siegel et al. 2018).

Our results also suggest that maturation decision impacts sub-
sequent growth trajectories. In the Sélune-Sée population, 1SW
fish exhibited on average lower growth than 2SW individuals
during their first winter at sea. These results are consistent with
the idea that maturation decision will change the balance of
energy allocation, with more energy devoted to gametogenesis
and less energy to somatic growth. As the maturation process is
costly (Thorpe 2007; Fenkes et al. 2016), 1SW individuals might
slow down their somatic development to initiate the maturation
process, mobilizing their reserves for gonadic growth (Hunt et al.
1982; Todd et al. 2008). In addition to those physiological changes,
the fact that temporal trends in growth were no longer common
between 1SW and 2SW individuals during the first winter at sea
might also support the idea of a spatial separation of maturing and
nonmaturing fish soon after the maturation decision.

Our results provide strong evidence for the existence of a reac-
tion norm that differs between males and females, with females
requiring a larger size to achieve a maturation probability com-
parable to that of males. This result is consistent with a study
by Siegel et al. (2018) on Alaskan Chinook salmon (Oncorhynchus
tshawytscha). Using a long-term dataset of individual phenotypes,
including systematic molecular sex determination, they were
able to demonstrate that males had a higher probability to mature
after one winter at sea than females. Our results are consistent
with the idea that females’ fitness is more strongly related to body
length than are males (Fleming 1996), suggesting that natural selec-
tion for larger body length is stronger for females than for males.
A sex-specific maturation reaction norm driven by body length
can explain the widely reported difference in age at maturation
between males and females.

Perspectives

Our study paves the way for a comprehensive framework to
explain temporal variability in salmon life history and of tempo-
ral variability in the age and sex composition of returns in partic-
ular. Further research is needed to complete the description of
the underlying mechanisms. Long-term changes in age at matu-
rity is multifactorial, but temporal variations in growth over the
first summer at sea might be a key factor to explain the change in
age of salmon returning to southern European rivers. A decline
in postsmolt growth may constrain more fish to stay additional
year(s) at sea before maturing, thus leading to the observed
increase in the proportion of 2SW among returns in the recent
years. Other studies have reported decreasing trends in the pro-
portion of early maturing individuals among European salmon
populations over the last decade. The timing and amplitude of
these changes varied widely among populations, suggesting that
key environmental drivers of salmon maturation decision might
be due to factors acting at both large and local scales (Jonsson
et al. 2016; Otero et al. 2012; Olmos et al. 2019).

Change in the environment might also affect the relative con-
tribution of selective forces driving maturation decision (Reznick
et al. 1990), which might be expected to manifest in changes to
the probabilistic reaction norm over time (Via and Lande 1985;
Kirkpatrick and Heckman 1989). Further analyses should investi-
gate potential modification in the shape of the maturation reac-
tion norm over time. The expectation would be an evolution
towards earlier age at maturation for the same body size. If con-
firmed, a gradual change in the shape of the reaction norm could
be considered as a mechanism by which salmon may buffer the
negative impact of climate change on their population dynamics,
by slowing down the dramatic pace of change in age at maturity
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and population structure induced by slower growth at sea. Siegel
et al. (2018) already reported a long-term decline in growth
thresholds for maturation in Chinook salmon, with no clear link
to change in growth condition. Recent progress in molecular
genetics have shown that maturation age has a strong genetic
support in salmon, with different allele of the VGLL3 gene con-
trolling a major part of the phenotype (Barson et al. 2015). Com-
bining phenotypic and genotypic approaches could give new
insights into sex-specific maturation strategies (Czorlich et al.
2018). In particular, quantifying the variation in VHLL3 gene allele
frequency in the population might explain an important part of
the variance in age at maturation (Barson et al. 2015).

Scales are an invaluable resource from which to learn about
individual life-history strategies and their implications for popu-
lation dynamics and evolutionary trade-offs. However, one nota-
ble limitation to scale analysis is the reliance on a nonrandom
subsample of the population that survived to until returning to
fresh water, rather than a sample of the entire population at the
time of the maturation decision. This is a fundamental issue in
our analysis that may bias inferences on temporal changes in
growth but also on the PMRN. Ultimately, it hampers our ability
to predict the variation in phenotypic traits of returning adults
that results from intricate combination of (at least) two unob-
served and size-dependent processes: mortality and maturation.
When relying on data from survivor fish, size- or growth-selective
mortality may bias inferences on the temporal variations of
growth at sea. Fishing mortality at sea should be low, especially
since a moratorium was imposed in the 1990s on offshore fish-
eries in their primary fishing grounds (Chaput 2012). Our under-
standing of natural mortality is incomplete, but acknowledging
that mortality is size-dependent such that higher growth would
convey a survival advantage (Gregory et al. 2018, 2019), then
drawing inferences from survivors might be biased toward over-
representation of the “best-growing individuals”. Specifically, if
individuals with lower growth are under-represented, then the
decline in growth observed over the study period might be under-
estimated. Also, because natural mortality is supposed to be the
highest during the first months at sea, the worst underestima-
tion of growth decline probably concerns the first summer at sea
period. Biased inferences on growth at sea, and in particular on
growth during the first summer at sea, may in turn have dra-
matic consequences on the estimation of the probabilistic reac-
tion norm. If lower growth is actually associated with a lower
probability to mature as 1SW, the positive effect of growth during
the first summer at sea on the maturation probability is likely
higher than the one inferred from our data.

Ultimately, future exciting research avenues would consist in
improving data collection and building predictive models that
overcome the confounding factors of maturation and survival.
More accurate estimates of growth and survival could be derived
from direct sampling of salmon caught and tagged at sea. But
tracking salmon at sea is difficult, and current methods are ex-
pensive and limited to larger individuals that can bear the moni-
toring devices without impacting their natural behaviour (Lennox
et al. 2017). Additionally, samples of salmon caught at sea from
scientific surveys and commercial fisheries bycatch may provide
complementary data to that of the current investigation. Finally,
modelling approaches may be employed to examine the intricate
relationships among the factors of growth, maturation, and size-
dependent mortality on PMRN as well.
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Table A1l. Sample size for each smolt year for one-sea-winter (1SW)
and two-sea-winter (2SW), males (M) and females (F) and unsuccessfully
determined sex (N).

1SW 2SW

Smolt year Total F M N Total F M N

1986 25 8 4 13 30 5 0 25
1987 28 3 21 4 30 26 3 1
1988 8 1 7 0 30 21 3 6
1989 22 6 1 5 31 24 2 5
1990 30 9 20 1 30 24 4 2
1991 30 18 1 1 30 26 2 2
1992 30 13 14 3 30 22 7 1
1993 30 12 17 1 30 26 3 1
1994 30 19 1 0 32 30 2 0
1995 30 12 17 1 30 26 3 1
1996 30 16 14 0 30 27 3 0
1997 30 6 22 2 30 27 3 0
1998 30 12 18 0 30 27 2 1
1999 30 15 15 0 30 27 3 0
2000 30 11 17 2 31 28 3 0
2001 29 10 19 0 30 29 1 0
2002 25 14 1 0 30 28 1 1
2003 30 17 13 0 30 27 3 0
2004 30 15 15 0 30 30 0 0
2005 30 18 12 0 30 29 1 0
2006 30 14 16 0 30 23 6 1
2007 30 12 18 0 30 26 4 0
2008 30 17 13 0 26 22 4 0
2009 30 18 12 0 23 16 7 0
2010 30 10 20 0 30 25 5 0
2011 30 14 16 0 30 26 4 0
2012 30 17 13 0 30 27 3 0
2013 30 8 22 0 30 24 6 0
2014 30 16 14 (0] 30 27 3 0
2015 30 14 16 0 30 21 6 3
2016 30 15 15 0 26 23 3 0
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3. Conclusion

En s’appuyant sur une collection historique (1987-2017) d’écailles de saumon atlantique provenant
de la riviere Sélune (France), nous avons caractérisé les changements de croissance en riviere et en
mer lors de différentes saisons chez des adultes males et femelles de retour en riviere aprés un (1HM)
ou deux (2HM) hivers en mer. Nous démontrons que la croissance en mer lors du premier été est la
plus forte et la plus variable dans le temps par rapport aux autres phases. La croissance moyenne au
premier été en mer a diminué au cours de la série 1987-2017. Mais aucun signal temporel fort n’est
détecté durant les phases suivantes en mer avant le retour en riviere. Par ailleurs, le modele de norme
de réaction probabiliste, liant la probabilité de maturation avec la croissance au premier été supporte
I’hypothese d’une réponse plastique de I’age a maturation en fonction de la croissance. La probabilité
individuelle de maturation et de retour aprés un an en mer augmentant avec la croissance cumulée
jusqu’a la fin du premier été en mer (Thorpe et al. 1998 ; 1998 ; Hutchings 2004). Les résultats montrent
aussi une différence marquée entre les males et les femelles, les femelles devant produire une

croissance plus forte que les males pour atteindre un méme seuil de maturation.

Les résultats montrent aussi que les individus mat(irant des la premiére année ont une croissance
automnale et hivernale (apres le premier été en mer) plus faible que ceux reportant la maturation une
année plus tard. Cela est cohérent avec I’hypothése d’'un changement de I’allocation énergétique aprés
la décision de maturation, qui se ferait au dépend de la croissance somatique pour les individus
matdrant. En outre, les analyses font ressortir des variations temporelles de croissance au cours du
premier été qui sont communes aux individus qui reviendront 1HM et 2HM. Par contre les variations
temporelles au premier hiver en mer sont spécifiques a chaque age de mer, 1HM et 2HM. Ces résultats
viennent appuyer d’idée que tous les individus d’'une méme population seraient exposés a des
conditions environnementales communes lors des premiers mois de la migration marine. Apres la
décision de maturation a la fin du premier automne, les variations de croissance désynchronisées
suggerent que les individus destinés a revenir en tant que 2HM pourraient emprunter des routes de
migrations différentes vers d’autres zones de grossissement et/ou se nourriraient sur des proies
différentes. Si ces hypotheéses sont spéculatives elles sont toutefois cohérentes avec les quelques
données empiriques et les modeéles de migrations existant chez le saumon (Jacobsen 2001 ; Dadswell

et al. 2010 ; Renkawitz et al. 2015 ; Gilbey et al. 2021).

Le modele de norme de réaction offre un cadre général adapté pour décrire le role des variations de
croissance dans la composition d’age et de sexes des géniteurs revenant se reproduire en riviere. Les
différences de seuils de croissance chez les males et les femelles nécessaires pour déclencher la

maturation peuvent en partie expliquer les histoires de vie contrastées entre males et femelles
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(Mobley et al. 2020 ; 2021). Ces différences se traduisent notamment par des déséquilibres des
rapports des sexes dans les retours avec une surreprésentation des femelles parmi les 2HM. Un déclin
de la croissance lors du premier été en mer dans les années récentes est susceptible de contraindre
un plus grand nombre de poissons a rester une année supplémentaire en mer, contribuant a une
augmentation de la proportion des 2HM dans les retours. En outre, ce déclin de croissance peut

expliquer une diminution de la taille a dge dans les retours.

Ces variations de la croissance en mer induisant une réponse plastique de I’age a maturation sont
cohérentes avec les résultats obtenus sur d’autres rivieres du sud de I'Europe qui décrivent une
diminution de la taille a age (Jonsson, Jonsson, et Albretsen 2016 ; Bal et al. 2017) et une diminution
de la proportion de 1HM dans les retours (Otero et al. 2012 ; Jonsson, Jonsson, et Albretsen 2016 ;
Olmos et al. 2019). Ces diminutions dans la période récente, étant associées a une diminution des
conditions de croissance dans les zones de grossissement en mer de Norvege fréquentées lors de la
premiere année en mer (Jonsson, Jonsson, et Albretsen 2016 ; Utne, Pauli, et al. 2021). Cependant,
I'amplitude et le timing de ces changements varient entre les études, suggérant que les variations dans
la croissance et les stratégies de maturation des saumons pourraient étre des réponses a des
combinaisons de mécanismes et de facteurs agissant a la fois de fagcon commune a I’'ensemble des
populations et spécifiques a chaque population (Olmos et al. 2019). Des études comparatives sont
nécessaires pour tester la généricité des hypotheses émises a partir des données issues de la

population de la Sélune.
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Résultats clés

1. Les écailles retracent des variations saisonniéres de croissance des individus en fonction de
leurs stratégies d’histoire de vie et de leur sexe.
2. Lacroissance au premier été en mer, qui est la plus forte et la plus variable dans le temps, a
diminué au cours de la période récente (apres 2005).
3. La maturation et le retour pour la reproduction en riviére apres seulement une année en mer
répond a la croissance cumulée jusqu’a la fin du premier été en mer. Le modéle de norme de
réaction probabiliste permet de représenter et de quantifier cette réponse.
4. Les patrons temporels de croissance en mer sont communs chez les 1HM et les 2HM avant la
décision de maturation (premier été) et spécifiques a chaque stratégie de maturation apres
la décision de maturation (premier hiver). Ce résultat suggere que les individus qui
reviennent en tant que 2HM emprunteraient des routes de migrations différentes, et/ou se
nourriraient sur des proies différentes apres la décision de maturation, que les individus qui
reviennent en tant que 1HM.
5. Les femelles doivent atteindre un plus grand seuil de croissance que les males pour une
méme probabilité de maturation. Ce mécanisme est susceptible d’expliquer en partie les

histoires de vie contrastées chez males et femelles.
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Il. Réponses communes de la croissance marine et la décision de

maturation a I'échelle de cing populations

1. Introduction

En raison des spécificités du cycle de vie du saumon atlantique se reproduisant dans des cours d’eau
distants mais partageant le méme environnement pendant une partie de la phase marine, les
populations du saumon répondent a des combinaisons de facteurs et de mécanismes spécifiques et
partagés. Décrypter les réponses des populations aux changements dans I'écosystéme de I’Atlantique
Nord nécessite de séparer les réponses communes aux populations de celles spécifiques a chaque

population.

Grace a une approche comparative a I'échelle de plusieurs populations, nous testons la généricité des
résultats obtenus sur la population de la Sélune dans la premiére partie de ce chapitre. L'objectif est
d’étudier la variabilité spatio-temporelle de la croissance en mer et de séparer les réponses communes
des réponses spécifiques a chaque population. Notre attendu est que des populations se reproduisant
dans des cours d’eau différents mais partageant un environnement marin commun pendant une
période de leur cycle de vie devraient montrer des variations de croissance et de traits d’histoire de

vie en partie synchrones (effet Moran, Ranta et al. 1997 ; Jensen et al. 2011 ; Quinn et al. 2012).

Ces analyses s’étendent aux séries d’observation de croissance de 5 populations du littoral francais et
anglais avec des suivis s’étalant sur 21 a 47 années selon la population. Dans cette étude nous
décomposons la variabilité de la croissance en mer et dans la relation croissance-maturation entre des
sighaux communs et des signaux spécifiques a chaque population pour expliquer les changements de

structure d’age dans les retours des adultes en riviere.
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Hypothéses

H1: Les taux intrinseques et les patrons temporels de croissance en riviere sont principalement

expliqués par des facteurs locaux et devraient donc étre spécifiques a chaque population.

H2: Les individus provenant de populations géographiqguement proches ont des routes de migrations

et zones de grossissement communes et devraient avoir des patrons de croissance en mer similaires.

H3: L'influence de la croissance sur la probabilité de maturation, selon des modalités qui dépendent
du sexe, est un mécanisme qui devrait étre conservé au sein des populations. Mais des différences

locales peuvent exister dans les seuils de maturation (adaptation locale).

H4: Les variations de structure d’age dans les retours résultent de facteurs (croissance) et de
mécanismes (réponse plastique de la probabilité de maturation) a la fois communs et spécifiques a

chaque population.

2. Article 2: A multi-population approach supports common patterns in

marine growth and maturation decision in Atlantic salmon

Article en cours de révision (soumis a Marine Ecology Progress Series, Février 2022): Tréhin, C., Rivot,
E., Santanbien, V., Beaumont W., Besnard A. L., Boisson P. Y., Gregory S., Hillman R., King A.,
Lamireau L., Marchand F., Meslier L., Patin R., Scott L., Stevens J., Nevoux M. A multi-
population approach supports common patterns in marine growth and maturation decision in

Atlantic salmon.

Tables et figures supplémentaires de I’Article 2 (Annexe 2)
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Abstract

Unravelling population dynamical responses to broad-scale climate-driven changes in the North
Atlantic requires separating out the effect of global drivers that are shared among populations from
those of local drivers acting on each specific population. The anadromous Atlantic salmon (Salmo salar)
has a complex life cycle, with geographically segregated freshwater populations that migrate to
common feeding grounds during their marine phase, and is well-suited to test predictions about the
relative effects of global versus local drivers on population dynamics. Recent studies suggest that
changes in salmon life history traits, particularly size and age of mature adults returning to freshwater
after their marine sojourn, are partly attributable to a decline in climate-driven growth conditions
during their marine migration. Using abundance estimates of adult returns and individual season- and
sex-specific growth data derived from the analysis of historical fish scales collected in five populations
inthe Channel area (1969-2018), we partition out the growth pattern that is common to all populations
from those that are specific to each population. Although we reveal common and population-specific
components in growth during their freshwater and marine phases, growth over their first summer at
sea is dominated by a declining temporal component common to all five populations. This suggests
that populations under hypothetically shared environmental conditions can produce a synchronous
growth response. A sex-specific probabilistic maturation reaction norm (PMRN) driven by growth is a
plausible mechanism to describe a common pattern among all populations, but with substantial
differences between populations. This might illustrate how local mechanisms can lead to a diversity of
population-level responses, including changing age structure, to climate-driven changes in the North
Atlantic. Our fitted PMRN including common temporal variations of growth at sea does not, however,
allow us to accurately predict variations in the observed proportion of early maturing adults among
returns. Further work is needed to resolve the intricate relationship between growth-maturation and

survival.

Keywords: Atlantic salmon, spatial scale, growth patterns, life history, maturation decision,

probabilistic reaction norm
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Introduction

Understanding the demographic and ecological mechanisms shaping a population’s response to
multiple stressors throughout its life cycle is a prerequisite for sound, science-based management and
conservation ecology (Soulé 1991; Koenig 1999; Butchart et al. 2010). This is particularly true if the
population is part of an ecosystem that is changing rapidly under climate change (Weimerskirch et al.
2003; Torti and Dunn 2005; Hoegh-Guldberg and Bruno 2010) and other anthropogenic pressures, such
as habitat degradation (Halpern et al. 2008) and over exploitation (Christensen and Pauly 2003). A
particularly challenging issue is to identify the most influential stressors on all stages of the life cycle,
and how they might affect populations similarly or differently and the spatial scale at which they
operate (Stelzenmiiller et al. 2011; Rochette et al. 2013; Cunningham et al. 2018). Specifically,
disentangling the effects of local stressors that impact individual populations from common stressors
that can affect multiple populations simultaneously across large spatial scales, is key to providing
appropriate management recommendations and prioritising actions (Parmesan and Yohe 2003;

Thorstad et al. 2021).

Separating out the different scales at which ecological mechanisms drive population dynamics can be
particularly challenging. This is particularly true of migratory species that can interact with a multitude
of single and/or synergistic stressors at different points in space and time during their life cycle (Seether
et al. 2006; Wilcove and Wikelski 2008; Limburg and Waldman 2009). In the case of long-distance
migrating species, individuals originating from different populations that breed in separate distant
habitats can share a common environment at some point in their life cycle, typically for feeding
purposes. For example, Atlantic salmon Salmo salar throughout the Atlantic basin aggregate on
common feeding grounds around west Greenland or the Norwegian Sea (Gilbey et al. 2021). In this
way, environmental conditions in a given space-time window might synchronize the temporal
dynamics of different and distant populations (Moran 1953; Ranta et al. 1997; Kendall et al. 2000;
Gregory et al. 2017).

Myriad different ecological mechanisms could also, however, generate heterogeneous responses
between different and distant populations. The effect of local stressors acting on spatially distant
populations can have a desynchronising effect on their dynamics (Poff and Huryn 1998; Gregory et al.
2017). In addition, the legacy of local adaptation can result in different responses to a common
environment (Hutchings 2011). Local adaptation is especially relevant to consider when populations
with strong innate homing behavior breed in distant (and potentially contrasting) habitats, which can
generate differences in genotypic and phenotypic structure between populations within species

(Carvalho 1993; Oosthuizen et al. 2019; Dallaire et al. 2020). Whether it results from plasticity to past
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environmental conditions encountered during previous life stages or local adaptation, any difference
in the size, composition, temporal dynamics and spatial distribution of populations can desynchronise
the response of migratory populations sharing a common environment for part of their life cycle

(Saether et al. 2006; Friedland et al. 2014; Braun et al. 2016; Goertler et al. 2016).

Diadromous fishes are migratory fishes that partition their life cycle between marine and freshwater
habitats and exhibit a huge diversity of life histories (Kuroki et al. 2014; Braun et al. 2016; Erkinaro et
al. 2019). Evidence suggests that they can be of key importance for ecosystem functioning (Flecker et
al. 2010; Bauer and Hoye 2014) and the maintenance of socio-ecosystems (Merg et al. 2020).
Generally, populations of diadromous fishes have undergone a strong decline in abundance over the
last few decades (Limburg and Waldman 2009; Mills et al. 2013; Merg et al. 2020), suggesting an urgent
need to better understand the drivers and mechanisms underpinning their responses to multiple

stressors acting at different spatial and temporal scales.

Populations of diadromous fishes, including Atlantic salmon and sea trout S. trutta, are often
geographically isolated during the freshwater part of their life cycle where individuals face multiple
stressors affecting their survival as juveniles and subsequently as adults returned to their natal rivers
to spawn. Main stressors in the freshwater include habitat fragmentation through hydropower dams
and other migration barriers (McCormick et al. 1998; Marschall et al. 2011), increasing water
temperatures (Bal et al. 2014) and, modification of water flow regime and pollutants (Marschall et al.
2011; Rosseland and Kroglund 2011; Bal et al. 2014; Lennox et al. 2017; Simmons et al. 2020). When
at sea, individuals may also suffer from habitat degradation, increased mortality from fishing or
predation (Crozier et al. 2004; Potter et al. 2004; Jepsen et al. 2019; Utne et al. 2021), direct or indirect
effects of climate change, such as water temperature increases, and degradation of the quality or
quantity of prey species (Mills et al. 2013; Friedland et al. 2017; Strgm et al. 2020; Utne et al. 2021).
An ability to partition out the contribution of these different local versus common stressors to the
variation in the population dynamics of diadromous fish is therefore critical for their effective
management and conservation and requires multi-population approaches (Rogers and Schindler 2011;

Ohlberger et al. 2016; Olmos et al. 2019) .

Breeding populations of Atlantic salmon (hereafter referred to as salmon) are widely distributed in
rivers of the north-eastern and north-western coasts of the Atlantic Ocean and the Baltic Sea (Aas et
al. 2010). Salmon migrate out of their natal river as smolts and travel to offshore feeding grounds that
are generally common to multiple populations from different, often very distant, origins. Salmon
reproducing in eastern Atlantic European rivers undertake long-range foraging migration through the

north-east and western Atlantic Ocean, where two main feeding grounds have been identified
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(Jacobsen et al. 2012; Gilbey et al. 2021; Rikardsen et al. 2021). Typically, fish gather in common
feeding grounds in the Norwegian Sea during their first year at sea (Haugland et al. 2006; Dadswell et
al. 2010; Jacobsen et al. 2012; Mork et al. 2012; Gilbey et al. 2021). Fish undertaking a longer migration,
travel to west Greenland during the late summer and autumn of their second year at sea, where they
then encounter North American populations of Atlantic salmon (Dadswell et al. 2010; Renkawitz et al.

2015; Rikardsen et al. 2021).

Most Atlantic salmon populations throughout their geographical range have undergone a marked and
concurrent decline in their abundance in the last five decades (ICES, 2020; Chaput 2012; Olmos et al.,
2019), suggesting a common response of diverse populations to stressors acting at the scale of the
North Atlantic. The hypothesis of a degradation in the quality and quantity of prey species through
bottom-up ecosystem mechanisms (Beaugrand and Reid 2012; Jonsson et al. 2016) is supported by
evidence of a decrease in return rate, growth and size of adult returns (Todd et al. 2012; Jonsson et al.
2016; Bal et al. 2017). Similarly, there is accumulating empirical evidence for a role of changing
environmental conditions on the temporal synchrony in delayed migration phenology (Bal et al., 2017),
declining length of particular age classes and increasing age at time of return (Todd et al., 2012; Jonsson
et al. 2016; Bal et al. 2017), marine survival (Olmos et al. 2019; 2020) and marine growth (Peyronnet
et al. 2007; McCarthy et al. 2008; Friedland et al. 2009; Todd et al. 2020; Tréhin et al. 2021). The precise
timing and amplitude of these observed changes, however, vary widely among populations suggesting
that the effects of common stressors might be buffered by local changes specific to each population

(Otero et al. 2012; Friedland et al. 2014; Nicola et al. 2018; Olmos et al. 2019).

The complexity of salmon life history, with multiple stressors capable of impacting different life stages
at different spatial scales, and the huge plasticity of the phenotypic responses observed among
individuals and populations, limit our ability to infer the precise drivers and mechanisms underlying
the observed changes (Jonsson and Jonsson 2009; Munsch et al. 2020). This is further compounded by
the difficulty in observing salmon at sea. Research on the marine phase of salmon life cycle relies on
rare data from sampling at sea and on indirect clues gleaned from data on returning adults. While
tagging can provide direct evidence of an individual’s origin, duration of marine sojourn and change in
biological characteristics, such as length, between capture events (Gregory et al. 2019), the tags are
expensive to buy and deploy and must be recovered, which is easiest among individuals that have
survived to be recaptured and limits the widespread adoption of such tagging programs (Smyth and
Nebel 2013). Scales and otoliths, on the other hand, represent a natural and therefore cheap
alternative to capture and tagging programs, and record individual growth trajectories (Ombredane
and Bagliniere 1992; Wells et al. 2003; Jensen et al. 2012) and can facilitate the assignment of an

individual to a population of origin (Griffiths et al. 2010; Eysturskard et al. 2017; Gilbey et al., 2017;
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Czorlich et al. 2018). Increasing evidence suggests that growth plays a central role in mediating the
influence of environmental change on salmon life history decisions while at sea (Tréhin et al. 2021).
Thus, studying marine growth using abundant scales available from multiple populations might offer

key insights into the ecological mechanisms shaping salmon life history in the marine environment.

Growth at sea appears decisive in the timing of maturation and the amount of time they spend at sea
before returning to their natal rivers to spawn (hereafter denoted as sea-age at maturity). Salmon
spend from one to five years at sea before sexual maturation (Hutchings and Jones 1998; Jonsson and
Jonsson 2011). Sea-age at maturity is of particular importance to salmon fitness (Mobley et al. 2020),
as it generates heterogeneity in migration routes, with consequences for the specific environmental
conditions encountered, migration phenology, body weight and fecundity of spawning adults. It is also
a highly heritable life history trait that varies among populations, among sexes within populations, and
among individuals within sex (Reznick et al. 1990; Barson et al. 2015; Czorlich et al. 2018; Mobley et al.
2020, 2021). Recent research has highlighted that an individual’s genetic makeup contributes to a
differential maturation schedule between males and females (Barson et al. 2015; Czorlich et al. 2018).
Difference in the physiological state of individuals during the first year at sea also influences
maturation decisions, with slow-growers more likely to delay maturation to the following year (Rowe
and Thorpe 1990; Silverstein et al. 1998; Campbell et al. 2003). Based on the analysis of salmon scale
samples from one population reproducing in southern Europe (Oir River, France), Tréhin et al. (2021)
illustrated the existence of a sex-specific probabilistic maturation reaction norm in Atlantic salmon
(Stearns and Koella 1986; Kirkpatrick and Heckman 1989). Their results suggest that higher age at
maturity in females would result from sex-specific differences in metabolic and physiological costs of
reproduction, and would explain why the sex-ratio of fish returning after multiple years spent at sea
tends to be biased towards females (Hutchings and Jones 1998; Erkinaro et al. 2019; Mobley et al.
2020).Being a key component of fitness, sea-age at maturity is highly heritable and should be locally
adapted. Different selection pressure may explain differences in reaction norms among populations
(Hutchings and Jones 1998; Jonsson and Jonsson 2011). Thus, different size or growth thresholds for
maturation between populations may generate differences in age at maturity, even though individuals
shared a common marine environment. This variability in reaction norms among populations adds an
additional level of complexity and further hinders the investigation of population responses to change

in the marine environment (Grift et al. 2003; Morrissey 2016).

In this study, we use growth measurements extracted from scales of a large number of individual
salmon from five populations in rivers flowing into the Channel to investigate the temporal variation
in growth at sea and phenotypic traits of returning adults over the past 50 years. This multi-population

approach allows us to partition the variation in growth into a variance component common to all
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populations from a variance component that characterizes differences between populations. We first
test for the existence of temporal changes in seasonal growth at sea with a special focus on first
summer growth, critical for life history choices (Figure 1). Specifically, we address whether
synchronous growth patterns can be detected between populations that breed in different rivers but
share a common marine environment during the marine migration phase. Our expectation is that any
change in growth conditions at sea should affect all populations and that similar temporal variations
in growth should be detectable between nearby populations. Secondly, we estimate growth-
maturation reaction norms and investigate how they differ between populations. We expect growth
to be positively related to early maturation and a difference between males and females that is
consistent between populations. We note, however, that populations might differ in their plastic
response to environmental conditions (growth strategies, optimal maturation choices), which can lead
to a diversity of shapes in the growth-maturation reaction norm, and in the resulting sea-age at

maturity of returning adults among populations.
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Figure 1: Schematic representation of the Atlantic salmon life cycle with focus on the maturation
strategies as one-sea winter (1SW) or two-sea winter (2SW) during marine phase. Seasonal growth
periods during river (Riv), first summer (Sum1), first winter (Win1), plus growth (Plus), second summer
(Sum2) and second winter (Win2) are identified on the timeline.
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Material & Methods

Study sites

This study capitalized on biometric data and scale samples from seaward-migrating smolts and
returning adults from five wild Atlantic salmon populations of southern England and northern France,
collected over 49 years (1969-2017, but predominantly after 1985). Both English populations (rivers
Tamar and Frome) and two of the French populations (rivers Sélune and Bresle) inhabit rivers that
discharge via an estuary into the Channel, while the third French population (river Scorff) discharges
via an estuary into northern Bay of Biscay (Figure 2). For each population, fish were sampled in the
main stem of the river, or their tributaries, which share the same estuary. The River Frome population
might include individuals from the River Piddle, the River Scorff population is known to include
individuals from the River Blavet, and the River Sélune population is known to include individuals from

the River Sée.

In the above river salmon populations adult salmon return to their natal river as mature maiden adults
after one (1SW), two (2SW) or rarely three winters at sea. Returning adult salmon populations in these
rivers are dominated by 1SW sea-age fish, which tend to be dominated by males. In contrast, the 2SW
sea-age class tend to be dominated by females (Table 1). Salmon returning after three winters at sea
and iteroparous individuals are uncommon, representing less than 1% of the individuals sampled for

scales, and were not included in our analysis.
Abundance data

For each of the five populations analysed, the abundance of seaward-migrating smolts and upstream
returning adults was estimated. Fish traps were operated to count and collect scale samples from
varying proportions of seaward-migrating smolts on all five rivers and returning adult salmonids
(salmon and sea trout) on the rivers Scorff, Sélune, Bresle and Tamar; the River Frome operates a
video-verified semi-automatic fish counter, from which estimated individual lengths are used to assign
returning adult sea-ages, and historic scales samples were from the recreational angling fishery.
Trapping is a fishery-independent method that samples individual salmon irrespective of their size or
age. Count data — corrected for trap / counter inefficiency — were used as annual estimates of returning
adult 1SW and 2SW abundances. For the rivers Scorff, Sélune and Bresle, the correction for trap
inefficiency was based on capture-mark-recapture experiments (Buoro et al. 2019), whereas for the
rivers Tamar and Frome they were based on trap and counter inefficiencies calculated from
supplementary data, such as video-verification and radio-tracking (Cefas, Environment Agency, and

Natural Resources Wales 2020).
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Figure 2: River locations of the five sampled populations: Scorff (47°42° N, 3°22'W), Sélune (48°39°N,
1°29°'W), Bresle (50°03°N, 1°22°E), Frome (50°41°N, 1°59°'W), Tamar (50°21°N 4°10°W). Figure produced
in QGIS version 3.14.

Body Length and individual growth data

Smolt and adult body length data and scales are collected as part of each river’s scientific monitoring
program, and supplemented with data on returning adults from recreational angling salmon catch
reporting programs. When available, we selected a random sample of 30 smolts per year, per
population and 30 adults per year, per sea-age class, per population for this study. The total sample
size was 2830 smolts and 6528 adults sampled over periods of 22 to 47 years, depending on the

population (Annexe 2 Table A2.1).

For every individual smolt and adult, fork length (or total length from angler data for the Scorff and
Sélune populations) is recorded to the nearest millimeter. Preliminary analysis of body length (Figure

3) shows that mean smolt length differs between populations. Smolts from the Bresle are noticeably



CHAPITRE 1 : IMPACT DE LA VARIABILITE DE LA CROISSANCE EN MER SUR LES TRAITS D’HISTOIRE
DE VIE DES ADULTES DE RETOUR DANS LES POPULATIONS EUROPEENNES DE SAUMON
ATLANTIQUE

longer than smolts from other populations (+ 32 mm on average). In contrast, returning adults for a

given sea-age are very similar in size among populations (Figure 3).

Also for every individual smolt and adult, scales are collected (following Shearer 1992) for age
determination, molecular sexing and growth analysis. Scales from adults caught after a possible
prolonged period in freshwater were excluded, as their scales are known to erode as they mature,
which would lead to an underestimate of late marine growth (Shearer 1992). The regular deposition
of calcic circuli on scales creates light and dark bands that indicate alternating periods of fast and slow
growth. A single operator analyzed all the scales from the five rivers according to a standard protocol.
One scale per fish was digitalized and the image scaled using a stereomicroscope (Zeiss Discovery V8)
and an optic camera (Lumenera Infinity 3). Following ICES recommendations (ICES 1984), all circuli
were semi-automatically detected and labelled on a transect line along the longest axis of the scale
using a computer software (Media Cybernetics Image Pro Premier 9.2). Non-detected circuli were
added manually. Where they were apparent, the operator identified the following key features in the
individual growth trajectory: the transition from river-to-sea, the beginning and the end of each
summer (a period of fast growth) and winter (a period of slow growth) seasons (Bagliniére et al. 1985;
Ombredane and Bagliniere 1992; Thomas et al. 2019). From these features, we defined six sections
from the adult scales and one from the smolt scales, each corresponding to a different period of

growth.
Smolt Scales:

e river growth (Riv) - from the center to the edge of the scale
Adult Scales:

e 1st summer (Sum1l)— from the river-to-sea transition to the beginning of the first winter;

e 1stwinter (Winl) — from the beginning to the end of the first winter;

e plus growth (Plus) — from the end of first winter to the edge of the scale in 1SW;

e 2nd summer (Sum2) — from the end of the first winter to the beginning of the second winter
in 2SW;

e 2nd winter (Win2) — from the beginning to the end of the second winter in 25W;

e the cumulated growth (RivSum1) — from the center to the beginning of the first winter.

On smolt scales, the distance in mm from the center to the edge of the scale was used to describe river
growth (Riv). In salmonids, scale growth is positively correlated to incremental increases in body length
(Dahl 1910; Panfili 2002), which was confirmed in our dataset (Annexe 2 Figure A2.1). Consequently,
we used the width (in mm) of each band as a proxy of body length increment during different life stages

(Lee 1920; Francis 1990; Heidarsson et al. 2006; Marchand et al. 2019).
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Table 1: Geographical characteristics and sampling information of the 5 sampled populations. More detailed sample sizes per year are shown in Appendix

Tab.Al
Scorff Sélune Bresle Frome Tamar
Estuary Brittany, France (47°42' N, Normandy, France (48°39'N, Normandy, France (50°03'N, | Dorset, England (50°41°'N, 1°59'W)| Devon, England (50°21'N
location 3°22'W) 1°29'W) 1°22'E) 4°10'W)
Catchment 480 km? 1038 km? 748 km? 454 km? 920 km?
area
Trap Princes Mill, Pont-Scorff, Cerisel Mill, Ducey,| Euand Lieu-Dieu, Beauchamp, Video-verified fish counter, East Gunnislake Fish Trap,
location Brittany Normandy Normandy Stoke, Dorset Cornwall
Stage Smolts Adults Smolts Adults Smolts Adults Smolts Adults Smolts Adults
Period 1995-2018 1987-2018 1985-2018( 1987-2018| 1988,1993,1994, 1985-2018 2006-2018 1971-2018 2002-2017 | 1986-1989,
2005-2018 2003-2017
Sampling Trapping | Anglers(<1995), Trapping Anglers Trapping Trapping Trapping Anglers Trapping Trapping
method Trap (>1995)
Sample 723 1842 958 1806 313 1141 388 737 448 1002
size
Sexed 666 1520 833 1723 202 641 379 0 399 821
scales
Prop. 1SW 84.3% 83.2% 75.0% 73.7% 64.2%
Female 53.1% 1SW: 49.5% 65.0% | 1SW:46.7% 75.4%| 1SW:69.1% 51.4% 60.8% | 1SW: 49.0%
proportion 2SW: 83.9% 2SW: 88.2% 2SW:93.3% 2SW: 83.0%
References National Centre for the Interpretation of Salmonid Catches| GWCT Fisheries Research Review Tamar Salmon and Sea
(https://wwwé.rennes.inrae.fr/u3e _eng/ABOUT-US/Organisation/The-migratory-fish- 2020 Trout Index River
hub/CNICS) | (https://www.gwct.org.uk/media/| Monitoring Report, 2020
COLISA collection (collection of ichthyologic samples) 1234772 /Fisheries-Report- (Hillman 2020)
(Perrier et al. 2011; Bal et al. 2017; Marchand et al. 2019; Azam et al. 2020) 2020.pdf) Hendry et al. 2007
Welton et al. 1999; Gregory et al.
2019
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Figure 3: Body length for smolts and one- (1SW) and two-sea winter (2SW) adults over time. Error bars
represent 95% confidence intervals. Total lengths are indicated with empty points and fork lengths with
filled points.

Molecular sexing

In order to compare growth trajectories and maturation patterns within and between males and
females, we assessed the genetic sex of each individual using DNA extracted from scales. Samples from
English populations were analyzed using the PCR-based amplification and agarose gel electrophoresis
method described in Quéméré et al. (2014) and King and Stevens (2019). Samples from French rivers

were analyzed with a g-PCR sex marker multiplexing protocol (A.-L. Besnard, personal communication).
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Statistical analysis

Partitioning common from population-specific variability in growth

We used linear mixed-effects models to partition and quantify the relative contributions of common
and population-specific effects to the spatio-temporal variability in growth. The parametric
formulation of the beyond optimal model (sensu Zuur et al. 2009, i.e., the models that include all

potential effects) for each growth response variable were:

(2) Rivi = A + Bpop + 0t + Bi/pop+ Ei

(2) Sum1; = A + Bpop + Cage + Dage,pop + Ot + Btjpop:age + Ei
(3) Winl; = A + Bpop + Cage + Dage,pop + Qt + Btjpop:age + Ei
(4) Plus; = A + Bpop + Ot + Btjpop+ Ei

(5) Sum2; = A + Bpop + 0t + Bi/pop+ Ei

(6) Win2;=A + Bpup +a:+ 6t/pop+ Ei

Where i stands for an individual that belongs to smolt year t, a population pop, and a sea-age at return
age. A stands for a general fixed intercept representing an overall average growth; B, is a fixed effect
of population of origin representing average differences in growth resulting from factors specific to
each population, e.g. phenotypic, environmental and/or genetic background; Cege is the fixed effect of
sea-age representing differences in growth resulting from physiological behavior and/or from
differences in migration routes related to maturation decision; and Dqge pop is the fixed effect due to
any interaction between population and age. Following a parsimony principle and because sex data
were not or sparsely available throughout the time series for some populations, we did not account
for sex in the model as sex difference in marine growth is assumed to be negligible when sea-age is
taken into account (Tréhin et al. 2021). Random temporal effects a: were included to test for temporal
variation in growth, and to quantify the amount of variation that is common to all populations and/or
sea-ages or that is specific to each population and/or sea-age. Temporal variation was introduced in
the model using smolt year as a random effect to align temporal variability in marine growth across
sea-age classes. We modelled nested random effects of population within smolt year 8,0, and sea-
age within smolt year B8:jpop:age to test for temporal variation in growth that would be specific to a
population or to maturation strategy. Not selecting for these nested random effects would indicate
that temporal variability in marine growth was similar between populations and/or sea-ages. All
random effects were assumed to be independent, normally distributed and centered on zero. &;is an

independent and identically distributed normal random error term.



CHAPITRE 1 : IMPACT DE LA VARIABILITE DE LA CROISSANCE EN MER SUR LES TRAITS D’HISTOIRE
DE VIE DES ADULTES DE RETOUR DANS LES POPULATIONS EUROPEENNES DE SAUMON
ATLANTIQUE

Each growth variable was z-standardized so that they were on the same unit scale and could be
compared directly within and between periods in time and space. Models were fitted to the entire

time series from 1969 to 2017 (smolt years).

Comparing probabilistic maturation reaction norms (PMRN) between populations

Following the methodology developed in Tréhin et al. (2021), we used binomial mixed-effects models
to investigate how change in cumulative growth during the freshwater and the first summer at sea
(RivSum1) influences the probability of maturing as a 1SW fish in the different populations. As
individuals are not observable at the time of their maturation, the probability of returning to their
natal river as a 1SW adult was used as a proxy of the probability of maturing (Pmat.1SW). The

parametric formulation of the saturated model was:
(7) logit(Pmat.1SWi) = A + Bpop + Csex + D x RivSum1; + ¢ + Btjpop

where j stands for an individual of female or male sex that belongs to smolt year t and population pop.
The effect of cumulative growth on the probability of maturing was introduced as a single fixed
coefficient considered similar between sexes and populations (D, the slope of the logistic curve). To
test for possible differences in the PMRN between populations and sexes, effects of the population of
origin Byop and sex Csex Were included as additive fixed effects. We also tested for a common a; and
population-specific B¢p0p temporal variations in the PMRN as normally distributed random terms. As

there are no sex data available for River Frome adults, they were excluded from this analysis.

Model selection procedure

All model parameters were estimated in R (R-4.0.0; R Development Core Team 2018) using the Imer()
and glmer() functions in the package Ime4 (version 1.1-23; Bates et al. 2014). The top-down strategy
was used to select the best explanatory variables for growth variations (Zuur et al. 2009). Starting with
the saturated model, we selected the optimal structure of the random component using the second
order Akaike’s information criterion AlCc (Burnham and Anderson 2002; Liang et al. 2008) with REML
estimators. Then, accounting for the selected random effects structure, we selected the optimal
structure of fixed effects using AlCc with ML estimators. Finally, the final model structure was
compared with a model without random effects to reconfirm the need to account for temporal
variation. We quantified the variance explained by the fixed effects (Marginal R?) and the variance

explained by both fixed and random effects (Conditional R?) for the final most parsimonious model.
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Is the PMRN a good predictor of the sea-age composition of returns?

Finally, we investigated whether the PMRN parameterised from a subsample of returning adult
individuals was a good predictor of the sea-age composition of all returning adults in the population,
as estimated from the trapping or count data. We used the final optimal PMRN model to predict the
proportion of 1SW fish in each population for each smolt year for males and females separately, and
compared them with the estimated proportion of 1SW fish. Because predictions from the PMRN model
are sex-specific, we used the smolt sex-ratio for each population and each smolt year (assessed from
a sample of 30 individuals) to weight the predictions for males and females and to predict the total

proportion of 1SW (males and females combined) in the population,
Results

Partitioning out the variability of individual growth

Temporal trends in scale growth during the freshwater phase (Riv) and the five marine growth periods
(Sum1, Win1, Plus, Sum2, Win2) for each population and each sea-age are shown in Figure 4. As
expected, growth was higher during summers than during winters and this difference is particularly
visible during the first year at sea. Figure 4 illustrates how temporal variations in summer growth is an
important driver of variation in total scale size. The high variability in marine growth observed in the

River Frome population in the later years of the study period coincides with a low sample size.

Linear mixed-effect models revealed strong fixed and population-specific effects in scale growth during
the river phase (Riv), together with random temporal variations (A-AlCc for the model without a
random year effect was +134). The final optimal model explained 30% of the total variance, out of
which more than 60% was captured by the fixed population effects (Table 2). On average, river growth
of smolts was higher in the River Bresle compared to the other populations (Figure 5), which is
consistent with observed difference in smolt length. The optimal random effect structure included
temporal variations common to all populations, plus additional temporal variations specific to each
population. The latter effect had a slightly higher variance (sd = 0.05) than the variance of the common
random effect (sd = 0.04; Table 2). The common temporal random term showed a decline in growth

from 1995 onward (Figure 5).

Growth during Sum1l was best explained by fixed effects of population and sea-age (with no
interaction), together with random temporal variations (A-AlCc for model without random effect of
year was +738). The model explained 25% of the total variance, out of which more than 70% was
captured by the random temporal effects (Table 2). Fish from different populations had different

average growth during their first summer at sea, with River Bresle fish showing the lowest growth.
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Growth during the first summer at sea was higher for fish returning as 1SW than for those returning
as 2SW (Figure 4). The optimal random effect included temporal variations common to all populations
and both sea-ages, and additional temporal variation specific to each population but common to both
sea-ages (A-AlCc for model with age-specific temporal variations was 12) However, the component of
the random temporal variation that was common to all populations captured seven times more
variability (sd = 0.15) than the population-specific variation (sd = 0.02; Annexe 2 Table A2.2). This
common component in Sum1 growth declined after 2005 and highlights temporal synchronicity in
summer growth between 1SW and 2SW (AAIC for model with age-specific temporal variability was

+12; Annexe 2 Table A2.3).

The best model for Winl growth included fixed additive effects of sea-age and population, together
with random temporal variations. The model explained 26% of the total variance. 50% of explained
variance was captured by random temporal variations (Table 2). Fish from different populations
showed different growth during their first winter at sea and 2SW returners had higher winter growth
than their 1SW counterparts. Within-population differences in average growth (i.e., sea-age effect)
were higher than between-population differences (Figure 5, Annexe 2 Table A2.4). Temporal
variations were strong (A-AlCc for model without random effect of year was +385) and specific to each
population and each sea-age. Winter growth exhibited an increase over the time series, but temporal
variations accounted for less variability compared to the Sum1 model. Some of the temporal variation
in winter growth was population-specific (sd = 0.08 versus sd = 0.05 for the common random
component), suggesting that population-specific factors still influence growth during this distant phase
of the marine migration. Temporal variations are also specific to each sea-age, supporting differences

in growth trajectories after the first summer at sea between maturing and non-maturing individuals.

We selected identical model structures for Plus, Sum2 and Win2 growth. In each of these sections,
growth was best explained by a fixed population-specific effect, with fish from different populations
having different growth on average, and population-specific random temporal variations. These
models only explained a low proportion of variance (conditional R%is 11%, 11%, 17% for Plus, Sum2
and Win2 respectively, out of which the fixed effect captures 9%, 27%, 41%, Table 2). Interestingly, the
average difference between populations explained less variance than random temporal variations (A-
AlCc for model without random effects were +156, +64 and +101 for Plus, Sum2 and Win2,
respectively). Standard deviations associated with random temporal variation common to all

populations were similar to those specific to each population (Figure 5, Table 2).
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Figure 4: Mean growth increments during each growth period over the time series: river (Riv); first summer (Sum1); first winter (Win1); plus growth (Plus);
second summer (Sum2); and second winter (Win2) at sea calculated for each population and for one-sea- and two-sea-winter (1SW and 25W) separately.
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Table 2: Percentage of variance explained by both fixed and random effects (Conditional R2) and part of the conditional R2 explained by fixed effect only
(%fixed effect) for the selected models for each growth period in river (Riv) and at sea, first summer (Sum1), first winter (Win1), Plus, second summer (Sum2),
second winter (Win2), and for the individual probability to return after 1SW (Pmat.1SW). Variance associated to the estimated common smolt year random
effect (ox) and population / sea-age specific random effect (Bt|pop OF Btipop: age) @nd residual variance (€¢pop,)

R?::; r;sI: Selected model Conditional R2 %fixed effects a:variance (SD) Bt/pop variance (SD) Etpop,1Variance (SD)
Riv A + Bpop + 0t + Btjpop* Etpop, 30% 63% 0.05 (0.22) 0.07 (0.26) 0.71(0.84)
Sum1 A + Bpop + Cage + 0t + Btjpop + Et pop,age,i 25% 28% 0.15 (0.39) 0.02 (0.15) 0.78 (0.88)
winl A + Bpop + Cage + 0t + Bt/popiage + Etpop,age, 26% 54% 0.05 (0.22) 0.08 (0.28) 0.76 (0.87)
Plus A + Bpop+ Ot + BtJpop* Etpop, 11% 9% 0.05 (0.22) 0.05 (0.23) 0.89 (0.95)
Sum2 A + Bpop + 0t + BtJpop* Etpop, 11% 27% 0.05 (0.22) 0.04 (0.19) 0.89 (0.94)
Win2 A + Bpop+ Ot + BtJpop* Etpop, 17% 41% 0,06 (0,25) 0,04 (0,20) 0,84 (0,92)
PMat.1SW A + Bpop + Csex + D X (RiV+SUM 1)1 sex pop,i + Ot + Bt/pop 38% 68% 0.13 (0.36) 0.52 (0.72)
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Figure 5: Estimates of the common smolt year random effect (upper panel), population / sea-age specific random effect (middle panel) and model predictions
summing all fixed and random effects (lower panel) for all sections read on scales. River (Riv); first summer (Sum1); first winter (Win1); plus growth (Plus);

second summer (Sum2); and second winter (Win2). 95% confidence intervals are indicated by the shaded areas.
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Sex- and population-specific maturation reaction norms

The final model structure for the probability of maturing as a 1SW fish included a positive effect of the
cumulative growth (RivSum1), and indicated that higher growth was associated with a higher
probability to return as a mature adult after 1 year at sea (Table 2). The variance explained by both
fixed and random effects was 38%, of which 68% was captured by fixed effects only. The fixed effect
of sex indicated a clear difference between the sexes, with females needing to achieve higher growth
than males to reach the same probability to mature as a 1SW fish. The G50 (the cumulated growth
needed to reach 50% probability to mature as a 1SW fish) was higher for females than for males for all
populations (Table 3). We found evidence for population differences in reaction norms, although this
effect was weaker than the sex effect (Table 3; Figure 6). The reaction norm for the River Bresle
population differed markedly from those of the other populations, with individuals maturing on
average at a smaller size (RivSum1; Table 3). Inter-annual variations in the reaction norm were
substantial (A-AlCc for model without random effect of year was +115), but temporal variations were

population-specific and without a clear temporal trend (Annexe 2 Figure A2.2).
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Figure 6: Probabilistic maturation reaction norm showing the individual probability to return after 1SW
as a function of the cumulated growth during river and first summer at sea (RivSum1) for each
population and males and females separately. 95% confidence intervals are indicated by the shaded
areas. Random effect of year is not represented, See Fig. A2 for further details on random effects.



CHAPITRE 1 : IMPACT DE LA VARIABILITE DE LA CROISSANCE EN MER SUR LES TRAITS D’HISTOIRE
DE VIE DES ADULTES DE RETOUR DANS LES POPULATIONS EUROPEENNES DE SAUMON
ATLANTIQUE

Table 3: G50 calculated as the mean cumulated growth RivSum1 (mm) needed to reach 50% probability
to return as 1SW derived from the fixed coefficients of the model G50sexpop= -(A + Bpop + Csex)/D

Bresle Scorff Sélune Tamar
G50 Female 2.07 3.36 3.20 2.91
G50 Male 0.73 2.02 1.87 1.57

Prediction of the sea-age composition of returns

When fitting the sex-specific PMRN to growth data, the predicted proportion of 1SW fish was lower
and more variable in females than in males. Results suggested that the proportion of 1SW fish
predicted by the model did not align well with the average proportion of 1SW fish in returns as
estimated by trapping, despite some broad temporal coherence between the two set of estimates
(Figure 7). Accounting for inter-annual variability in smolt sex-ratio did not substantially improve
predictions, which still underestimated the proportion of 1SW fish in returns estimated by trapping in
all populations except the River Bresle. Nevertheless, the R-squared between the proportion of 1SW
fish predicted by the PMRN and those estimated by trapping was significant in two of four populations,
reaching up to 20% and 43% for the rivers Sélune and Scorff populations, respectively (Table 4). This
result indicates that our model captured some of the temporal variability in the age composition of
returns, as illustrated by the decline in the proportion of 1SW fish in the River Scorff population since
2005.

Table 5: Coefficient of correlation and p-value testing for linear relationship between the estimated
probability to return after 1SW and the observed proportion of 1SW for each river and each smolt year.

Bresle Scorff Sélune Tamar
R? 0.16 0.45 0.23 0.03
p-value 0.32 <0.001 ™" 0.006 0.61
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Figure 7: Probability to return as 1SW estimated from the PMRN model for males (green line), females
(orange line) and combined taking into account sex-ratio in the smolt cohort (black line) over time
according the average growth during river phase and first summer, for each population. 95%
confidence intervals are indicated by the shaded areas. Open dots represent the proportion of 1SW
estimated from trapping data for each smolt year

Discussion

Detecting and understanding the causes of synchrony among populations has a major role in the
successful conservation of threatened species because synchrony tends to relate to broad-scale
environmental change — the main cause associated with widespread population declines (Harrison and
Quinn 1989; Grenfell et al. 1995). In contrast, maintaining a portfolio of diverse life histories can favor
asynchrony and might increase a species’ viability and resilience to unfavorable conditions (Schindler
et al. 2010; Greene et al. 2010). Unravelling the relative contributions of these synchronous and

asynchronous effects among Atlantic salmon populations is key to understanding their life history in
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the marine environment and population dynamics under recent ecosystem changes. In this study, we
used up to 47 years of historical scale samples as a record of marine growth of migratory Atlantic
salmon from five populations to partition variability in growth among synchronous and asynchronous
processes in time and space. Although distant populations are characterized by intrinsic difference in
growth rate, our results suggest that marine migration to common oceanic foraging areas might
synchronize temporal variability in growth across geographically separated populations during specific
life stages. By extrapolating individual-level responses to the level of their populations, we
demonstrate that the growth-maturation relationship, inferred from a subsample of returning
individuals, may partly explain long-term changes in the age composition of returning salmon (1983-
2017) at the population level. However, beyond the general patterns in growth variability, especially
observed over the first summer, our results reveal differences in temporal variation of sea growth and
population-specific mechanisms likely to desynchronize population patterns, especially age of return.
Other factors specific to each population might continue to influence growth trajectories and
maturation at sea. Overall, our results contribute to narrowing the knowledge gap about salmon life
history in their marine environment, especially among southern European Atlantic salmon
populations. Our multi-population approach demonstrates how spatio-temporal empirical studies can
help improve our understanding of phenotypic changes in the wild and serves as reference for

management at different spatial scales (regional, national or global).
Distant populations are characterized by differences in freshwater growth

Our results highlight differences in individual growth rate among populations in freshwater. This might
emerge due to an overwhelming influence of local physiological and genetic components, as growth is
a heritable trait (Beacham and Murray 1988; Debes et al. 2014, 2019) driving population-specific
strategies. This is supported by available knowledge showing differences in the genetic structure
among geographically close populations (Heggberget et al. 1986; Griffiths et al. 2010; Perrier et al.
2011; Dallaire et al. 2020) suggesting that populations are locally adapted to the specific habitat
characteristics in their natal river. Extrinsic differences in freshwater environments, such as
temperature, day length, riverbed substrate, current and food availability, might also contribute to
differences in the size of smolts between populations (Metcalfe and Thorpe 1990). Finally, the
interaction between environmental and genetic factors might lead to different mean age at seaward

migration and different departure dates explaining differences in smolt sizes (Fraser et al. 2011).

Our results revealed that a large part of the temporal variability in the length of smolts is explained by
independent population-specific signals. Environmental fluctuations are often synchronized over

relatively large distances, as illustrated by large scale climate indices (e.g. NAO), driving temperature
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and precipitation regimes at the continental scale (Lundberg et al. 2000). Spatially correlated
environmental factors might set a “base level” of synchrony across distant freshwater habitats (Ripa
2000) and therefore in phenotypic traits between populations. However, such patterns might be
masked by local factors specific to each population, which are thus likely to desynchronize temporal
dynamics in freshwater. Similarly, Gregory et al. (2017) demonstrated the combined action of both
common climatic factors and local river-specific density dependent factors on parr length in three
separate Atlantic salmon populations in the UK and France. The resulting pattern consisted in a similar
declining trend, but independent inter-annual variability in parr length. This is consistent with other
work showing no evidence for synchronous variations in freshwater productivity among geographically

separated populations (Crozier and Zabel 2006; Mills et al. 2013).
Shared foraging areas might synchronize temporal variability in marine growth across populations

Differences in average growth between populations remain substantial at sea. Particularly, during the
first summer at sea, differences between populations are quite high and exceeding differences related
to maturation strategy (Annexe 2 Table A2.3). These results suggest that smolts from different
populations have different intrinsic growth rates, particularly in the early months at sea. Moreover,
conditions of food availability, temperature or predation encountered in estuaries or during the first
weeks of marine migration, i.e. before populations are presumed to mix on common marine feeding
grounds, might accentuate differences in intrinsic growth rate. The River Bresle population is
particularly distinct from the other populations studied here, with large smolts that grew slowly during
their first summer at sea. Further analyses showed that migration date and smolt age do not explain
this pattern as populations have similar out-migration dates and are dominated by smolt-age 1,
excepted river Tamar population dominated by smolt-age 2. Higher growth at age among smolts was
higher in river Bresle population. This might be a sign of specific genetic, physiological, and
environmental conditions as illustrated by the genetic and geographical clustering of salmon
populations in France proposed by Perrier et al. (2011). In their study, an Upper-Normandy cluster
(including the River Bresle population) was very different to a Lower-Normandy and Brittany cluster
(containing rivers Sélune and Scorff populations). Coastal distance and geological substrate (siliceous
or limestone geology) appear good predictors of this differentiation and might be associated with local

adaptation (Grandjean et al. 2009).

We highlight a common decline in first summer growth after 2005. Decline in growth at sea is
consistent with previous studies that have reported declines in average body size of Atlantic salmon
returners in the same study systems (Bal et al. 2017) and in other populations (Jonsson et al. 2016;

Todd et al. 2020). Those similarities in temporal patterns among returning adults from different
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populations suggest a response of populations to large-scale synchronizing factors at sea (Olmos et al.
2020). Recent research at the North Atlantic scale using data at the stock unit scale suggested
simultaneous climate-induced changes in salmon populations from distant regions with an increased
coherence in life history and survival variations with geographic proximity (Bal et al. 2017; Olmos et al.
2019, 2020). This is likely explained by similar migration routes between geographically proximal

populations (Dadswell et al. 2010; Mork et al. 2012; Gilbey et al. 2021).

Arise in temperature and a decline in abundance and energetic quality of available salmon prey have
been widely reported as potential causes of declining growth at sea. In particular, such a decline has
been shown to occur in the Norwegian sea over the study period (Todd et al. 2012; Jonsson et al. 2016;
Utne et al. 2020), an area acknowledged as an important feeding ground for European salmon
populations (Haugland et al. 2006; Dadswell et al. 2010; Mork et al. 2012; Gilbey et al. 2021). Such
broad-scale changes coincide with observed changes in productivity and phenotype in many Atlantic
salmon populations (Beaugrand and Reid 2012; Mills et al. 2013; Friedland et al. 2014; Pardo et al.
2021) and other marine species (Nicolas et al. 2014; Frainer et al. 2017; Véron et al. 2020) throughout

the Atlantic basin.

In this study, we demonstrate that growth is higher and more variable during the first summer at sea,
where the common temporal component explains more variance than population-specific
components. Growth over the subsequent periods at sea is low by comparison, with no clear temporal
patterns or trend common to or specific to particular populations. However, estimates of growth
variability might be biased by potential size-selective mortality mechanisms, which would under-
estimate the amplitude of temporal changes. Indeed, the analysis of scales from returning fish
constitutes a non-random sample of the individuals at sea as it only consists of individuals that survived
the marine phase (lzzo and Zydlewski 2017; Todd et al. 2020). This imperfect representation of the
whole diversity of individual growth trajectories throughout the marine migration of salmon, and at

the specific time of the maturation decision, is a potential limitation of our study.

However, our results also support the existence of specific temporal variations in growth at sea. The
contribution of the population-specific component to growth during their first summer growth was
much lower than the contribution of the common component. Such temporal differences in growth
rates at sea among geographically close populations have been recently demonstrated for Baltic sea
populations (Jacobson et al. 2021). Friedland and Reddin (2000) showed that overlapping of growth
patterns of populations did not always occur at the same period in any given year. Even if different
populations share common environmental conditions, differences in growth at sea might be due to

carry-over effects from freshwater life, whether it results from specific past environmental conditions
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or genetic background (Stahl G 1987; Jonsson and Jonsson 2007; Houde et al. 2013; Debes et al. 2014).
Even if populations mix on common feeding grounds and encounter similar conditions, stock
aggregations in space and time are complex due to differences in their migration behaviors, which
might lead to variation in their responses to the environment (Gilbey et al. 2021). Different responses
among populations might reflect differences in migration timings or routes at sea (Dadswell et al. 2010;
Otero et al. 2014) leading to different access to prey species that vary spatially and temporally.
Accounting for such differences between populations in their response to changes in shared feeding
habitats at sea will be important to consider for the management of these populations (Jacobson et al.

2021).

Seasonal growth analysis highlights growth differences between individuals that will return as 1SW or
2SW fish (Friedland and Haas 1996; Friedland et al. 1997; Tréhin et al. 2021). Summer growth
(supposedly preceding the maturation decision) is higher in 1SW returners, but winter growth
(supposedly following maturation decision) is higher in 2SW returners. Differences related to
maturation strategy exceed differences between populations during the first winter at sea (Annexe 2
Table A2.4). A putative mechanism driving this difference would involve changes in the balance of
energy allocation towards a mobilization of reserves to initiate the maturation process and higher
energetic cost in 1SW due to migrating (Hunt et al. 1982; Thorpe 2007; Todd et al. 2008; Fenkes et al.
2016; Mobley et al., 2020). Temporal coherence observed in summer growth patterns among sea-ages
in our study is consistent with other evidence suggesting that future 1SW and 2SW European salmon
respond consistently to the same environmental drivers. This gives further support to the assumption
of the use of common feeding grounds by all individuals of a given population, at least until early winter
of the post-smolt year. In contrast, we did not detect synchronicity between 1SW and 2SW growth
over the following winter, which might be a sign of spatial separation of maturing and non-maturing
salmon soon after the maturation decision (Dadswell et al. 2010). A more detailed inter-individual and
inter-population comparison of individual growth patterns on scales, as in Friedland and Reddin (2000)
or Goertler et al. (2016), could help refine our understanding of salmon life history in the wider Atlantic

Ocean.
The maturation decision is driven by specific reaction norms and the environment

Our study adds evidence to previous research suggesting a sex-specific probabilistic maturation
reaction norm_driven by growth. This can, in part, explain the widely reported difference in age at
maturity between males and females (McPhee et al. 2016; Siegel et al. 2018; Tréhin et al. 2021). In
addition, we report differences in the reaction norm among the studied populations even if they

account for less difference than the effect of sex. This suggests that sex-specific growth thresholds
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related to the maturation norm is a well conserved mechanism across populations which is likely
modulated by specific selection pressure associated with local genetic and environmental conditions
(Hutchings 2004; Debes et al. 2014; Siegel et al. 2018). Under environmental changes, selection forces
could potentially modify the shape of the reaction norm, acting as a buffering mechanism against
change in age at maturity induced by lower growth at sea, as has been reported in other salmonids
(Grift et al. 2003; Siegel et al. 2018; Baerum et al. 2021). However, we were not able to detect any trend
in the reaction norm over time, although we did detect some population-specific temporal variability.
Thus, any variations in the age structure of these populations over the study period might be attributed

to a direct effect of reduced growth conditions.
From individual response to population pattern

The way in which variation in individual performance and trait-environment relationship mechanisms
inferred from individual observations affect population processes is difficult to predict (Brass et al.
2021; Jacobson et al. 2021). Differences in the probabilistic maturation reaction norm detected among
populations might lead to population-specific responses related to the age of returning adults. Indeed,
the same range of growth variability might interact with different characteristics of the reaction norm
(e.g., the slope), producing a different response intensity. For a given amount of growth, even small
differences between reactions norms can lead to significant differences in the maturation decision in
Bresle, Scorff, Sélune and Tamar populations and may explain differences in age structure of returning
adults. Specifically, variations of growth over the study period lead to higher variability in 1SW
proportion among females because of steeper slope, while male reaction norms reach a plateau for
this range of growth. Differences among populations may be further amplified by the local component

of the growth at sea, with some population having better growth in some years.

The cumulated growth during the river phase and the first summer at sea is considered as a proxy of
salmon condition at the maturation and can affect the maturation decision. Growth during the first
summer at sea has strongly declined for all populations, as too has accumulated growth. This finding
might explain not only a decrease in length-at-age of salmon returning to southern European rivers,
but might also impact the maturation schedule and drive an increase in the age of returning fish
(Friedland and Haas 1996, 1996; Jonsson et al. 2016; Hanson et al. 2020). Combining the probabilistic
maturation reaction norm with the inter-annual growth data anomalies only poorly predicts the
proportion of 1SW fish in returns observed from trap / counter data. As the probabilistic maturation
reaction norm provides estimates for males and females separately, taking into account smolt sex-
ratio and sex-specific maturation probability slightly improves predictions of the final proportion of

1SW fish, in terms of average value and temporal variability. Sex-ratio is strongly biased towards
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females in the Bresle population (Tablel; whereas it is more balanced in other populations) and
estimated and observed probabilities of returning as a 1SW fish are close for females. However,
differences between estimated and observed probabilities of returning as a 1SW fish remain

substantial for the other populations. Specifically, our predictions tended to under-estimated the

proportion of 1SW in returns on these rivers.

This discrepancy in probabilities of returning as a 1SW fish could be explained by some limitations of
our approach. In particular, we did not account for mortality over the second year at sea in our model,
leading to an over-estimation of the proportion of 2SW, as observed in the Scorff and Sélune
populations. This bias would be exacerbated if this mortality is to be driven by a size selective
mechanism. Although large size might confer a survival advantage in post-smolts (Gregory et al. 2018,
2019), evidence that survival would depend on size at a later stage is more marked in intensity and
direction. In addition, our estimates are sensitive to the parameter of smolt sex-ratio. This parameter
is estimated from a sub-sample of 30 individuals per year, which may be too small a sample size for

robust assessment.
Perspectives

One major challenge in separating common broad-scale and local population-specific processes is to
consider the huge diversity of salmon life history traits and population structures in terms of sex, age
and size composition across their geographical range (Braun et al. 2016; Erkinaro et al. 2019; Pardo et
al. 2021). In this study, populations have similar life histories and are geographically close. Our multi-
population approach provides coherent information on how environmental conditions might affect
the age-structure of a population and could serve as a reference for regional management in the
Channel area. One exciting research avenue is to extend our analysis to a larger set of populations
across the North Atlantic basin to embrace more contrasting environments and a wider range of life
histories to better partition out common broad-scale and local population-specific mechanisms leading
to differences in the timing and the amplitude of population changes across the species’ range (Otero

et al. 2012; Jonsson et al. 2016; Olmos et al. 2019).
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3. Conclusion

A l’aide de I'analyse de collections d’écailles provenant de cing population de saumon atlantique nous
avons caractérisé les variations de croissance au cours du temps et entre les populations. Les résultats
montrent que les variations résultent d’'une combinaison de composantes a la fois communes et
spécifiques a chaque population dans la croissance lors des phases d’eau douce et marine, et dans les

stratégies de maturation.

Nos résultats révelent que le taux de croissance moyen en riviere est différent entres les populations.
Par ailleurs, les variations temporelles de la croissance en riviére spécifiques a chaque population
représentent I'essentiel de la variabilité. Le taux de croissance moyen en mer est aussi différent entre
les populations. Cependant, une composante temporelle commune entre les populations explique une
grande part de la variabilité temporelle de la croissance en mer. Ces résultats suggerent que la
migration marine vers des zones de grossissement partagée synchronise en partie la croissance des
individus appartenant a des populations distinctes et distantes, particulierement lors du premier été
en mer marqué par un déclin commun a toutes les populations au début des années 2000. Une partie
du signal temporel de la croissance au premier été en mer et lors des saisons de croissance suivantes
reste néanmoins spécifique a chaque population pouvant refléter des différences de routes
migratoires, pouvant entrainer des différences dans les conditions environnementales rencontrées
et/ou dans I'accés aux proies (Dadswell et al. 2010 ; Otero et al. 2014). Ces différences de croissance
entre populations pourraient étre induites par des composantes physiologiques et génétiques

spécifiques a chaque population (Beacham et Murray 1988; Debes et al. 2014; Debes et al. 2019).

La dépendance de la probabilité de maturation a la taille atteinte a la fin du premier été, et la différence
de réponse entre males et femelles, semble étre un mécanisme partagé par toutes les populations
mais avec des différences entre populations dans le seuil de croissance a atteindre pour déclencher la
maturation. Ces différences peuvent refléter de I'adaptation locale sur ce trait d’age a maturation

sexuelle (Hutchings 2004; Debes et al. 2014; Siegel, Adkison, et McPhee 2018).

Le modele de norme de réaction dépendante de la croissance explique en partie les variations
temporelles de structure d’age dans les retours. Cependant, le modele de norme de réaction combiné
aux variations temporelles moyennes de croissance n’a qu’un faible pouvoir prédictif de la proportion
de 1HM observée dans les retours dans les données de piégeage. Pour aller plus loin dans la
compréhension de la contribution de ce mécanisme a la dynamique de population, notamment son
impact sur les structures d’age et de sexe dans les retours, nous avons besoin d’intégrer d’autres

processus démographiques, en particulier la survie différentielle des 1HM et 2HM en mer.
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Résultats clés

1. L’analyse conjointe de plusieurs populations permet de séparer les réponses communes et
spécifiques a chaque population aux variations des conditions de croissance.
2. Lacroissance en riviere (croissance moyenne et fluctuations temporelles) est spécifique a
chaque population.
3. La majeure partie du signal temporel de la croissance au premier été en mer est capturée par
un déclin de la croissance dans la période récente (apres 2005) commun a toutes les
populations, suggérant une réponse commune a des forgages environnementaux communs.
4. Des différences entre les populations de la croissance moyenne et des variations temporelles
de la croissance en mer subsistent toutefois, suggérant une part de réponses spécifiques en
lien avec des composantes physiologiques, génétiques et/ou des routes migratoires
partiellement distinctes.
5. Les patrons généraux de variabilité temporelle de la croissance et la norme de réaction
dépendante du sexe sont partagés par les cinq populations.
6. Des différences de seuils de maturation entre populations peuvent refléter de I'adaptation
locale sur ce trait d’histoire de vie et peuvent expliquer en partie des réponses spécifiques

dans les changements de structure d’age dans les retours des populations de saumon.
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Chapitre 2 : Un modéle de population

structuré par classe d’age et par sexe pour
analyser la contribution de la survie, de la
décision de maturation et le réle de Ia

croissance dans la dynamique des retours

Saumon atlantique au stade adulte (gauche) capturé sur le Scorff (Photographie : Nicolas Jeannot).
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1. Introduction

Les récentes tendances au déclin des populations de Saumon Atlantique sont souvent attribuées a un
déclin de la survie marine pendant les premiers mois de la phase marine. Cependant, la littérature
suggere aussi que la survie diminue avec le temps passé en mer avant le retour des géniteurs, les
poissons passant plus de temps en mer étant logiguement plus soumis a la mortalité naturelle. Ainsi,
des changements dans le temps passé en mer, qui peuvent étre différents entre les males et les
femelles, peuvent impacter le taux de retour des smolts et conduire a des changements dans la
structure d’age et de rapport des sexes dans les retours, et in fine impacter le potentiel reproducteur.
Par ailleurs, la littérature suggere que la survie pendant les premiers mois pourrait dépendre de la
taille et de la croissance. Et les résultats des chapitres précédents montrent que la croissance pendant
les premiers mois en mer conditionne en partie la décision de maturation et donc le temps passé en

mer, avec des différences marquées entre males et femelles.

Dans ce dernier chapitre nous cherchons a explorer comment les interactions complexes existant entre
la croissance, la survie et la maturation, qui peuvent aussi dépendre du sexe, peuvent affecter les taux
de retours des smolts et la structure démographique (age et sexe) des adultes. Ce travail repose sur la
construction d’'un modeéle de population structuré par age et par sexe pour décrire la phase marine du
cycle de vie du saumon, en intégrant les connaissances acquises lors du premier chapitre de cette
these. La séparation des dynamiques males et femelles permet de tenir compte de leurs histoires de
vie contrastées et constitue un apport considérable par rapport aux travaux de modélisation de la
phase marine déja existant (Chaput 2012 ; Piou et al. 2015 ; Olmos et al. 2019 ; Pardo et al. 2021). Plus
spécifiguement, nous testons I'hypothese que les processus se déroulant pendant le premier été en
mer, phase critique du cycle de vie, sont susceptibles d’expliquer une partie de la variabilité temporelle
du taux de retour des smolts et de leur potentiel reproducteur. En particulier, les premiers mois en
mer auraient un role clé dans la dynamique des populations de saumons car (1) la mortalité
dépendante de la taille est trés élevée lors des premiéres semaines en estuaire et dans les zones
cotieres ; (2) la décision de maturation aprés un ou deux hivers en mer dépend en partie de la

croissance accumulée a la fin du premier été en mer.

Construit dans une démarche de modélisation statistique intégrée dans un cadre bayésien, le modele
de population est basé sur 21 années d’observation de la population de saumons du Scorff. Il integre
différentes sources de données et d’informations provenant des suivis populationnels (estimations
d’abondance de smolts), sex-ratios et données de croissance provenant de la lecture d’écaille. La

structure du modele est parfaitement transférable a d’autres cas d’étude. Les résultats permettront
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d’améliorer les bases scientifiques des modeles utilisés comme outils d’aide a la décision pour la

gestion.

Hypothéses

H1: La variabilité temporelle du taux de retour et du potentiel reproducteur des smolts résulte en
partie de la combinaison des processus démographiques prenant place lors du premier été en mer,

en particulier des taux de survie et de maturation.

H2: Les interactions complexes entre survie et maturation, qui peuvent dépendre du sexe,

conduisent a des changements dans la structure d’age et de sexe des retours.
H3: Le taux de survie lors des premiers mois en mer dépend de la taille des smolts au départ en mer.

H4: Le taux de maturation aprés une année en mer dépend de la croissance au premier été en mer,

avec des réponses différentes chez males et femelles.

2. Article 3: Beyond return rates: assessing the contribution of the maturation

schedule, sex and growth to Atlantic salmon return dynamics

Article en preparation: Trehin, C., Nevoux, M., Bolstad, G., Czorlich, Y., Patin, R., Day, L., Silve, V.,
Buoro, M., Prevost, E., Gregory S. D., Rivot, E. Beyond return rates: assessing the contribution

of survival, maturation schedule, sex and growth to Atlantic salmon return dynamics.

Tables et figures supplémentaires de I’Article 3 (Annexe 3)

Code Nimble du modele Bayésien (Annexe 4)



CHAPITRE 2 : UN MODELE DE POPULATION STRUCTURE PAR CLASSE D’AGE ET PAR SEXE POUR
ANALYSER LA CONTRIBUTION DE LA SURVIE, DE LA DECISION DE MATURATION ET LE ROLE DE LA
CROISSANCE DANS LA DYNAMIQUE DES RETOURS.

Title

Beyond return rates: assessing the contribution of survival, maturation schedule and the influence of

growth to Atlantic salmon smolt return rates

Authors

Trehin C.}, Nevoux M.%?, Bolstad G.3, Czorlich Y.3, Patin R., Day L.}, Prévost E.%, Buoro, M.% Silve, V..,

Gregory S. D.>%, and Rivot E.%?

Affiliations:
'DECOD (Ecosystem Dynamics and Sustainability), INRAE, Institut Agro, IFREMER, Rennes, France

2MIAME- Management of Diadromous Fish in their Environment, OFB, INRAE, Institut Agro, UNIV PAU
& PAYS ADOUR/E2S UPPA, Rennes, France

3Norwegian Institute for Nature Research (NINA), Trondheim, NO-7485, Norway
“Université de Pau et des Pays de I'Adour, e2s UPPA, INRAE, ECOBIOP, Saint-Pée-sur-Nivelle, France

*Salmon and Trout Research Centre, Game and Wildlife Conservation Trust, River Laboratory,

Wareham, Dorset, BH20 6BB, UK
8Centre for Environment, Fisheries and Aquaculture Science (Cefas), Weymouth, Dorset, DT4 8U, UK

Corresponding author email: cecile.trehin@inrae.fr




CHAPITRE 2 : UN MODELE DE POPULATION STRUCTURE PAR CLASSE D’AGE ET PAR SEXE POUR
ANALYSER LA CONTRIBUTION DE LA SURVIE, DE LA DECISION DE MATURATION ET LE ROLE DE LA
CROISSANCE DANS LA DYNAMIQUE DES RETOURS.

Abstract

The complexity of salmon life history, and the difficulty in observing salmon at sea has fueled
uncertainties on the mechanisms and the drivers of the changes in survival, maturation, and the
resulting abundance and composition of returns. In this study we developed an integrated stage- and
sex-structured population model that articulates key demographic processes controlling survival at sea
and maturation decision for males and females separately. The model was fitted to the data available
from the survey of the Scorff population, one of the ICES index river (ICES 2021). By linking the growth
of fish to return rate, sex and age structure of returns, and ultimately the reproductive potential, our
model improves our ecological knowledge of the past influence of environmental conditions on
population dynamics and productivity, and could also be used to predict the effect of future

environmental changes and to provide indicators for management decision making.

Results revealed that post-smolt survival is similar between males and females, and confirm a size
selective mortality with length at smolt migration that drives 21.4% of among year variations in this
parameter. Our results support the hypothesis that maturation schedule is sex-specific and partly
depends on early growth at sea. First summer growth explain 29.3% and 23.5% of among year’s
variations in maturation rate for females and males respectively. Temporal variations of post-smolt
survival mostly contribute to temporal variations of both the return rate and the reproductive
potential as measured by the average number of eggs spawned for one female migrating smolt.
Although weaker, the contribution of the maturation rate is non negligible in explaining the variability

in the return rate of 2SW females.

Keywords: Atlantic salmon, population dynamics, survival at sea, maturation decision, growth
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Introduction

The Anthropocene is marked by the growing influence of climate change and other direct anthropic
pressure on ecosystems. The unprecedented rate of changes in environmental conditions already
affect life history traits of several species like birds (Torti and Dunn 2005; Barbraud and Weimerskirch
2006; Jenouvrier et al. 2018) or sea mammals (Weimerskirch et al. 2003) and compromise their
potential for adaptive adjustment, and their resilience to ongoing and future changes (Sala et al. 2000;
McLean et al. 2016). Recent climate-induced environmental changes in the marine ecosystem (Hoegh-
Guldberg and Bruno 2010), combined with other direct or indirect anthropic pressures like habitat
degradation (Halpern et al. 2008) and over harvesting (Christensen et al., 2003; Worm et al., 2006),
have already affected the productivity of many fish populations. There is growing evidence of reduced
recruitment in fish population, which is particularly visible in the North Atlantic (Britten et al. 2016).
Other reported changes affect fish survival at older stages as well as their phenotypes, like maturation
age, body length or body weight with consequences on the productivity and resilience of populations

(Crozier and Hutchings 2014; Chaparro-Pedraza and Roos 2019; Véron et al. 2020; Baerum et al. 2021).

Understanding the demographic and ecological mechanisms shaping the response of populations to
multiple stressors is a prerequisite for scientific expertise on the status of population and for sound
science based management (Soulé 1991; Koenig 1999; Butchart et al. 2010). This is particularly critical
in the context of rapidly changing ecosystems under climate change. Quantifying the effects of multiple
pressures on the life cycle is particularly challenging in the case of migratory species, which interact
with a multitude of single and/or synergistic factors at different points in time and space during their
life cycle (Seether et al. 2006; Petitgas et al. 2013). This is even more challenging for anadromous fishes
that share their life cycle between a freshwater breeding habitat and the marine environment where
they need to acquire sufficient resources for a surge in body growth and maturation (Gross 2019;

Olmos et al. 2020; Thorstad et al. 2021).

Distributed across the north Atlantic region and the Baltic sea, many wild Atlantic salmon (Sa/mo salar)
populations have declined dramatically during the past few decades (Limburg and Waldman, 2009;
Chaput 2012; Olmos et al. 2019; ICES 2021). A. Salmon typically spend one to six years in freshwater
as juvenile before migrating to the sea as smolt, and spend one to 4 years at sea before sexual
maturation and returning back to freshwater for breeding (Hansen and Quinn 1998; Aas et al. 2010).
At sea, A. salmon follows transoceanic North Atlantic currents to travel to offshore feeding grounds
common to several distant populations (Dadswell et al. 2010). In South European populations,

juveniles stay in freshwater during one or two years (rarely more) before migrating out as smolts. Most
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individuals spend one (1SW) or two (2SW) winters at sea before maturing and returning back to

freshwater spawning grounds.

The decline in A. salmon abundance is most often attributed to a decline in smolt return rate, which
is considered as a proxy of the marine survival rate (Chaput 2012; ICES 2021). In addition, marked
changes in the demographic structure and phenotype of adults after the marine sojourn may impact
population structure and dynamics, which is of major concern for salmon conservation and
management (Mobley et al. 2021). Reduction in the size at age, which is particularly visible in South
European populations (Aprahamian et al. 2008; Todd et al. 2012; Jonsson et al. 2016; Bal et al. 2017)
is expected to further exacerbate the impact of ongoing changes on marine survival through a
reduction in females fecundity (Hanson et al. 2020). In addition, changes in the sea-age composition
of returning fish have been observed widely, the proportion of early maturing fish increased from the
1970’s to the early 2000’s, and then reached a plateau or even declined over the last 20 years (Jonsson
et al. 2016; Olmos et al. 2019). Any changes in the sea-age composition of return can dramatically
affect the amount of eggs deposited by the females. Indeed, females’ body length and weight
dramatically increases with the duration of the marine sojourn. Such an impact is further amplified by
the uneven sex-ratio between sea-age classes in A. salmon, as females dominates among 2SW
individuals (Rowe and Thorpe 1990; Hutchings and Jones 1998; Barneche et al., 2018; Erkinaro et al.
2019; Mobley et al. 2020). Nevertheless, a longer marine sojourn also means a higher risk of mortality.
Although more fecund, late maturing individuals are fewer to survive to reproduction than early
maturing ones, thus materializing the tradeoff between early maturation decision to maximize survival

and delayed maturation decision to maximize fecundity (Stearns 1992; Mobley et al. 2020).

Even if the underlying mechanisms of those changes are still unclear, the available knowledge strongly
point to the key role of ecological and demographic mechanisms occurring during the first months at
sea. Available literature suggests that the first months at sea, from smolt migration to the end of the
first summer-autumn at sea is a critical period for both survival (Friedland et al. 1993, 2009; Friedland
2000) and maturation (Rowe and Thorpe 1990; Friedland and Haas 1996; Friedland 1998; Silverstein
et al. 1998; Mobley et al. 2021). Mortality after smolts seaward migration has been shown to be high,
due to high level of predation in estuaries and coastal waters (Dieperink et al. 2002; Thorstad et al.
2012; Renkawitz et al. 2012; Flavio et al. 2020). There is now growing evidence that the body length of
smolts at migration modulates return rates, with bigger smolts having a higher probability of returning
(Friedland et al. 2009; Gregory et al. 2019; Simmons et al. 2021). Although less supported in the
literature, post-smolts growth during the first months at sea may also be positively correlated with
marine survival (Friedland et al. 1993; Friedland 1998, 2000; Peyronnet et al. 2007). In addition,

evidences now accumulate that the body length reached at the end of the first summer at sea partly
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determines the decision to mature after only one winter at sea or to delay maturation. Recent
modeling work proposes probabilistic maturation reaction norm as a proximate mechanism: the
maturation decision would depend on an individual body length threshold at the end of the first
summer at sea, with small size increasing the probability to delay maturation decision (Rowe and
Thorpe 1990; Silverstein et al. 1998; Campbell et al. 2003; Tréhin et al. 2021). Available results also
provide strong evidence for a difference between males and females in the maturation decision, with
females having a lower probability to mature as 1SW than males of similar size (Siegel et al. 2018;
Mobley et al. 2020; Tréhin et al. 2021). Such a sex-specific response partly explains the disequilibrium
in sex-ratio between sea-age classes (Hutchings and Jones 1998), with males that generally dominate
1SW fish and females that dominate older sea age classes. But still, the way reduced growth conditions,
both in freshwater and at sea, may impact the abundance, sea-age and sex composition of returns is

difficult to quantify.

Hence, quantifying how the variations in survival at sea and sea-age at maturation contribute to the
variations in the smolts return rate and in the reproductive potential, and improving our understanding
of the drivers and mechanisms underlying those variations is critical to better understand the response
of populations to environmental changes, anticipate their capacity of adaptation to future changes and

propose the most adapted management measures.

In this study we investigate how combinations of survival and maturation age, that eventually depend
on sex, smolt body length and growth at sea may affect the dynamic of return rates and of the
reproductive potential in salmon’s populations. We built an age- and sex- structured population model
with a focus on the marine phase of the life cycle, to decompose the smolt return rates as a
combination of sea survival and maturation schedule, and to investigate effect of key ecological drivers
related to growth. The model is based on data from a self-sustaining population of wild Atlantic salmon
reproducing in the Scorff River (Brittany, France; one of four Index River for A. salmon in France (ICES
2021) between 1995 and 2018. Built in an integrated population modelling framework, our model
integrates different sources of data and information from the population monitoring: abundance
estimates, sex-ratio, and growth data. It proposes an explicit representation of transitions occurring
during the first year at sea, i.e. post-smolt survival and maturation decision, in order to investigate the
contribution of key demographic and ecological drivers to the variability in abundance, sea-age
composition and sex-ratios in returns. Our expectation is that the survival is highly variable among
years but not necessarily different between males and females. We also expect large temporal
variation in the maturation schedule, and differences between sex, with females having a lower
maturation rate after 1 year at sea than males. In addition, we tested whether the body length at smolt

migration and growth during the first summer at sea were good predictors of the variation in the
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survival and the maturation rates. Finally we quantified the relative contribution of temporal variations
in the survival and maturation processes to the return rates for the different sea-age classes and for

the males and females separately, and to the reproductive potential.

Material & Methods

Study site

The Scorff River is a 75km-long coastal river draining a 480 km? basin of in southern Britany, Bay of
Biscay (France) (47°42' N, 3°22'W; See Bal et al. 2017; Azam et al. 2020 for further details). A partial
trapping facility is located on the head of the tide in Pont-Scorff. It is operated by INRAE and the local
angling association since 1995 (Bal et al. 2017). Fish are caught at the smolt stage during their migration
to the sea, as well as at the adult stage during their return migration to reproduce in the river. Each
fish captured at the trap has its length to the fork measured, and a sample of scales was taken in the
standard zone for age determination, molecular sexing and growth measurement (Bagliniere et al.
1985; Shearer 1992). All data and samples are available as part of the COLISA collection (Marchand et
al. 2019). The A. salmon from river Scorff spend generally one (1SW) or two (2SW) winter at sea.
Individuals spending three winters at sea or reproducing more than once represent a very small
proportion of the returns (1% of the catches) and will be neglected for our study. In this population
returning adults are dominated by 1SW (84.3%) with majority of males among 1SW (50.5% males) and

of females among 2SW (83.9% females).

Data
Abundance estimates

A hierarchical Bayesian model accounting for imperfect detection has been developed to estimate
annual abundance of smolt (all ages confounded) and returning adults by sea-age class (1SW and 2SW)
(Buoro et al. 2019). We fitted our model with abundance estimates for the 21 cohorts of smolts running
from 1995 to 2016. Uncertainty in abundance estimates is explicitly accounted for in the model (see

hereafter).
Molecular sexing

The sex of A. salmon is genetically determined from birth, however sexual dimorphism is virtually non-
detectable until reproduction. The annual sex-ratio of smolts, 1SW adults and 25SW adults was assessed
based on subsample of 30 smolts and 60 adults per year (30 1SW and 30 25SW) over the cohorts of

smolts running from 1996 to 2016. DNA extracted from scales was used to determine the sex of each
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individual using a g-PCR sex marker multiplexing protocol for French data (A.-L. Besnard, personal
communication). In total, a sample of 1451 individuals was successfully sexed: 583 smolts, 482 1SW

adults and 386 2SW adults. Sampling uncertainty was accounted for in the modelling process.
Smolt length and growth at sea

The body length at smolt migration and growth at sea were tested as potential candidate to explain
temporal variability in survival and maturation decision. The body length at smolt migration was
measured for each smolt caught at the trapping device. Growth at sea is assessed by the analysis of
scales of returning adults for a subsample of 30 individuals per year and per stage (smolt, 1SW, and
2SW). Circuli measurements are used as a proxy of body length increment during the marine sojourn
(see Tréhin et al. (2021) for further details). We use the width (in mm) of the growth increment on the
scale corresponding to the first summer at sea, starting at the river-to-sea transition and ending at the
beginning of the first winter annulus. This variable is supposed to describe large scale changes in
marine growth conditions that has been reported in several distant populations of A. salmon over the
last decades (Jonsson et al. 2016; Todd et al. 2020; Tréhin et al. 2021). We also considered the width
(in mm) of the scale at the end of the first summer at sea, starting at the center of the scale (nucleus)
and ending at the beginning of the first winter annulus. This variable corresponds to the cumulated
growth over the freshwater phase and first summer at sea and is a proxy of fish body length at the end
of first summer at sea. It is supposed to impact the maturation schedule in A. salmon (Rowe and Thorpe
1990; Campbell et al. 2003; Tréhin et al. 2021). For each year of smolt migration t, we calculate the
mean smolt fork length (Lsmolt;), the mean growth over first summer at sea among returning adults
from a given smolt cohort (Sum1;), and the mean cumulated [river + first summer] growth (RivSum1).
All variables are standardized in order to consider growth anomalies over time as explicative variables
in our model. Preliminary analyses revealed no difference between males and females in those
variables (Annexe 3 Figure A3.1-b). Hence the same variables are used for males and females.
Preliminary analyses also revealed relatively strong positive correlation in the between year variations

of (Lsmolt, Sum1) and (Sum1, RivSum1).

Model
Model outlines

We build a stage-structured population model that describes the main demographic transition from
the smolt to the mature adult stages over 21 cohorts of smolts (Figure 1). The model is composed of 3
observed stages (smolts, 1SW returns and 2SW returns) and 3 non-observed latent stages (surviving

post-smolts, maturing post-smolts and non-maturing post-smolt). Males and females are considered
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separately from the smolts to the mature adults stages. The model integrates demographic transitions
at a seasonal (infra-annual) time scale: post-smolt or pre-maturation decision period, going from smolt
migration (April year t) to maturation decision timing at the end of first summer at sea (November year
t), post-maturation decision period going from maturation decision timing to 1SW returns (July year
t+1), and from maturation decision timing to 2SW returns (May year t+2). The model is also structured
by sex to capture potential sex-specific transition rates and variations in the sex-ratio throughout the
different stages. The model is built in a Bayesian state-space framework (Buckland et al. 2004; Rivot et
al. 2004; Parent and Rivot 2012). It incorporates both environmental stochasticity through random
variations in demographic transition rates over time, and observation errors in the abundance of
smolts and adults and in the proportion of males and females in smolts and adults. In the following,
we first describe the general structure of the population dynamic model (state-process) and then
describe the observation model to integrate the available data while accounting for observation errors.
We then detail the modelling of environmental stochasticity in the transition rates to quantify the

influence of random variations and growth variables in the different transition rates.
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Figure 1: Diagram of the age-and sex-structured population model from smolt to return stages.
Subscripty is year of smolts migration. Dark grey boxes are observed sex-specific abundances at smolt
(Nsmolt ,sex), 1ISW and 2SW returns stages (NISW ysex, N2SW sex). Light grey boxes represent non-
observable life stages, abundance of post-smolts maturing (Nmy,sex), non maturing (Nnm,,s.x) and total
(Nsurvysex) at the end of first summer at sea. Red rounds are estimated transition rates during the first
summer at sea: survival (psurv ,sx) and maturation (pmat ,sx). Red box are the fixed survival
probabilities after the maturation decision to 1SW (s1) and 2SW (s2) returns.
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General state process for the population model

The state process uses latent variables to model the changes of abundance from one stage to another
over time, in males and females separately. We use simple equations inspired from the seminal
Murphy’s maturation schedule model (Murphy 1952; Olmos et al. 2019). Starting from the number of
smolts migrating at year t for each sex, denoted Nsmolt: e, the number of post-smolts that survived,

Nsurvy,sex is obtained as:
(1) Nsurvy s = NSMOIlt; o X PSUTV; gox

where psurvysex is the survival rate during the first summer at sea, that is potentially different between
males and females. Then, post-smolts can mature (and potentially return to the river as 1SW), with a
maturation rate denoted pmat: s, that is also potentially different between males and females. Fish
that do not mature at that time delay maturation before returning to the river as 2SW fish upon

survival, with the probability 1-pmat;sex,:
(2) Nmt,sex = Nsurvt,sex X pmat sex
Nnmt,sex = Nsurvt,sex X (1 - pmatt,sex)

where Nm;s.xand Nnm;..x are the sex-specific abundances of maturing and non-maturing fish at the
end of first summer at sea. Finally, fish suffer additional mortality rate to their return, denoted s1 and

s2 for 1SW and 2SW, respectively:
(3) N1SWisex = NMygey X s1
N2SWi sex = Nnmy g, X s2

where N1SW: sex and N25W .« are the sex-specific abundances of 1SW and 2SW returns. Survival rates
sl and s2 are constant over time and equal between sexes. Following life cycle models developed by
ICES (Olmos et al. 2019; ICES 2021), s1 and s2 are directly calculated from a fixed monthly mortality
rate (M, considered equal for 1SW and 2SW and for males and females, fixed to 0.03.month), and
Aisw and Ajsw the number of additional months at sea after the end of first summer respectively for

1SW and 2SW:
(4) s1 =exp(—M X Aisy)
s2 =exp(—M X A,y)

Following the hypotheses that maturation decision is taken in November of the first year at sea and

that 1SW fish return on average in July while 2SW fish stay an additional year and return in May, we
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fixed Aisw = 9 and Axsw = 17. These differences in timing generates a +27% differential in survival from

the maturation decision to the return for 1SW with regards to 2SW (s1=0.76, s2 = 0.60).

Observation equations

The model is fitted to abundance data at the smolt and adult stages, and completed by observation
equations on the sex-ratio for both smolts and adults. Observation models for abundance were first
processed separately (based on capture-mark-recapture data and accounting for imperfect
detectability) to derive probability distributions that synthetize observation uncertainty around the
abundance of smolts and of returns (1SW and 2SW separately) for each smolt migration year (Buoro
et al. 2019). Those distributions were used to approximate likelihoods in the state-space model.
Estimates support the hypothesis that observation errors around the smolts and returns abundance
are lognormaly distributed, allowing to approximate the likelihood following the pseudo-likelihood
method (Michielsens et al. 2008; Olmos et al. 2019) as follows. For any year t the expected mean of
the distribution derived from the observations models for smolts (respectively 1SW and 2SW returns)
in log scale, denoted E;og(nsmott,) (respectively Ejognvisw,) and Eyogvasw,)), is considered as an
observed realization of a Normal distribution of non-observed smolt abundance (in log-scale)

log(NSmolt,) (respectively log(N1SW,) and log(N2SW,)) with known variance cémoltt (respectively
ofswt,ogswt) set to the value derived from the observation error models. These observation errors

are considered independent across years and stages.

(6) Ejog(nsmotty) ~ Normal(log(Nsmoltt) , Uszmoltt)
(7) Eiogviswy) ~ Normal(log(N1SW,),afs |, )

(8) Erogvaswy) ~ Normal(log(N2SW,) , 035y, )

Observation equations for abundances were completed by observation models to integrate data on
the sex-ratio at the smolts and adults stage. The number of individuals sexed as females and males
among scales samples for smolts and 1SW and 2SW returns were considered as observed with

multinomial errors, with males/females proportions derived from the state process of our model:

(9) (nsmolt,ﬁfe‘él,ff, nsmoltfSees ) ~ Multi((psmolttlfem, pSMOlts mates ), nSMOLLCHES)

(10) (n1SWSFEes, n1SWESH os) ~ Multi((p1SWy fem, P1SW, mates ), n1SWEEaHes)

fem

(11) (nZSWtf;ng:S, nZSWtffnaallegS) ~ Multi ((pZSWt,fem; pZSWt,males): n2swpseate
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where nsmoltf%lrff and nsmolt$S3es are the number of smolts genetically sexed as females and

males in the sample nsmolt§°#¢s and (psmolt fem) and psmolt; a5 are the proportion of females

and males in the state process (and respectively for 1ISW and 2SW returns).

Modelling environmental stochasticity and the effect of sex on demographic transition rates

We test a suite of models based on the population dynamics equations (1)-(4) with different
construction of the random variations of demographic rates psurv and pmat. All tested models (Table
2) are embedded within the most complex model (M12, Table 2) that supposes random variations

among years in both the survival and maturation rates:
(12) logit(psurvt,sex) = Ogex + & + ft,sex with €~ N(O, 028) and ft,sex ~ NO, O_zfsex)
(13) logit(pmatt,sex) = Vsex + wt + Wt sex with wt"’ N(O, 0'21/)) and Wi sex ~ NO, Gza)sex)

This model supposes random variation of both the survival and maturation rates around a grand mean
that may be different between males and females (denoted asex and ysex for survival and maturation,
respectively). Random variations in survival and maturation rates are expected to capture a large
amount of variance. They are structured into a random component common to both sexes (denoted
&: and Y. for survival and maturation, respectively) eventually completed by an additional component

specific to each sex (denoted & sex and w:sex for survival and maturation, respectively).

Our expectation is that the average survival would not be different between males and females. By
contrast, we expect different average maturation rates between males and females can explain the
highly female-biased sex-ratio observed in returns (Erkinaro et al. 2019; Mobley et al. 2020; Tréhin et
al., 2021). If drivers and mechanisms under survival and maturation are different between males and
females, males and females may respond differently to the same fluctuations in the marine
environment, thus providing support for a model where the sex-specific random components & sex

and/or wes.x would capture a large amount of inter-annual variance.

Modelling the effect of growth on transition rates

We test the hypothesis that part of the variation of the survival and the maturation rates can be driven
by inter-annual variation in growth related mechanism. To test for those effects, equations (12) and
(13) are then modified by introducing a linear effect of growth anomalies data for a given smolt year t
(here denoted X; for genericity) on survival and maturation rate (Annexe 3 Figure A3.1-a). We test the
influence of three different variables: the average body length at smolt migration (Lsmolt:;) which may
be good predictor of the survival (Gregory et al. 2019; Simmons et al. 2021), the average growth during

the first summer at sea (Sum1:), and the cumulated growth during the freshwater and the first summer
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at sea (RivSuml:) which may both have an effect on the maturation decision (Mangel and
Satterthwaite 2008; Tréhin et al. 2021). Given the positive correlation existing between them, each
covariate is tested separately. Moreover, body length at smolt migration is available for both fish that
survived or died during the marine phase whereas growth at sea is only available for a subsample of
fish that survived the marine phase, thus making impossible to test for the influence of growth at sea
on the survival before the maturation decision. Thus we only test for effect of Lsmolt on the survival
rate (survival before the maturation decision) and test for the influence of growth during the first
summer at sea (or the cumulated growth [river + first summer]; data based on a sample of survivors)

on the maturation rate.

Based on the model structures without any effect of covariates that best explain the data (Table 2),

covariates were tested separately using models of the form:
(14) logit(psurv,) = a + B X Xy + ¢
(15) logit(pmatt,sex) = Ysex T A XX + Y + Wt sex

where X: denote the times series of anomalies of Lsmots, Sum1 or RivSum1, and 6 and A are the slopes
of the regression in the logit scale that do not depend on sex. Because the sample size was too limited,
and because no difference in the covariates were detected between males and females (see Annexe

3 Figure A3.1-b), we did not test for sex-specific slope 8 and A.

Prior distributions

Weakly informative priors are set on all parameters (Table 1) and state variables that are not defined

by a demographic transition (Table 1).
Model comparison and contribution of the covariates

Different model configuration for the random variation of survival and maturation rates and the
influence of covariates (Table 2 & Table 3) are compared using the Watanabe information criterion
(WAIC), a generalized version of the Akaike information criterion (AIC) applicable to Bayesian models
(Watanabe 2010; Vehtari et al. 2017). The most parsimonious model structure is selected among

models with less than 2 points difference from the model with the lowest WAIC.

In addition, we quantify how much among year variation in survival and maturation rates is explained
by covariates Lsmolt, RivSum1 and Suml by calculating the reduction in residual deviance when
including the covariate in the model, in eq. (14) and (15). The amount of residual variance captured by

the covariate is calculated as:
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(16) 11— 0/5(Cov) / ofes(NoCov)

where 0%.s(Cov) and o%.s(NoCov) are residual variances obtained from the models with and without
covariates, respectively. The residual variances are simply calculated as o2 for the models on psurv
(males and females confounded), and as 021 + %wg,, (for males and females separately), for the
model on pmat.

Table 1: Prior distributions used for the model parameters. Lnorm, N and U refer to lognormal, normal
and uniform distributions. Prior distribution for proportion of females in smolts for each year

(psex.smoltt,F) is normal in logit scale with mean u.pF.smolt and standard deviation o.pF.smolt.
w.pF.smolt and o.pF.smolt have non informative prior distributions (Tab. 1).

Parameter Name Prior distribution
Total smolt abundance (log scale) log(Nsmolt¢) | ~ N (0O, 100)
Mean for proportion of females in smolts (logit scale) M.pF.smolt ~N (0, 100)
Standard deviation for proportion of females in smolts | o.pF.smolt ~U(0,5)
(logit scale)

Mean survival probability (logit scale) Olsex ~N (0, 10)
Mean survival maturation (logit scale) Vsex ~N (0, 10)
Standard deviation for common component of temporal | oe ~U(0,5)
variability in survival probability (logit scale)

Standard deviation for common component of temporal | o?¢ ~U(0,5)
variability in maturation probability (logit scale)

Standard deviation for sex-specific component of | 0%€ sex ~U(0,5)
temporal variability in survival probability (logit scale)

Standard deviation for sex-specific component of | 0?Wsex ~U(0,5)
temporal variability in maturation probability (logit scale)

Slope of the relationship between the covariate and psurv | 8s ~N (0, 10)
processes (logit scale)

Slope of the relationship between the covariate and psurv | Bm ~N (0, 10)
processes (logit scale)

Contribution of survival & maturation to return rates

We assess the contribution of temporal variations of survival and maturation rates in explaining the
temporal variations of smolt return rates (RR), for the two sea-age classes and the two sexes
separately. For any cohort of smolt in year t, the return rate of migrating smolts as 1SW adults, 2SW

adults and total (1SW + 2SW) is constructed as follow (for males and females separately):

N1SWisex
17 RR = —=— = psurv; X pmat XS
( ) 1SW.,t,sex Nsmoltysox p t 4 t,sex 1
_ N2SWisex
(18) RRZSW,t,sex - Nsmolt, sex = PSUTVt sex X (1 - pmatt,sex) X Sy
_ N1SWigex+N2SWigex
(19) RRtot,t,sex - = psurv X (pmatt,sex X (51 - 52) + 52)

Nsmolty sex
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We also assess how much the variations of the survival and maturation rates explain the variations of
the reproductive potential (RP) measured as the ratio between the total number of eggs spawned by
returning females and the total number of seaward migrating female smolts. The total number of eggs
is estimated by multiplying the number of 1SW and 2SW females by the average number of eggs
spawned by 1SW and 2SW females, following the fecundity estimates fixed by ICES WGNAS for the
French stock unit (fec;syy=3450 eggs/female and fec,gy = 6900 eggs/female; ICES WGNAS 2021).

Hence, for any female smolt migrating in year t, the reproductive potential is calculated as:

NlSWt’fXfEClsw'I-NZSWt’foECZSW
(20) RPl' = Nsmolttf = psurv; X(pmatt‘f X (Sl X feClSW ) X

fecasw) + 52 X feczsw)

We then quantify the expected and the realized contribution of the survival and maturation to the
return rate (for each category of sea-age and sex) and to the reproductive potential. The excepted
contribution is plotted as a 2D surface response directly calculated from eq. (17)-(20). The expected
contribution is to be compared with the realized values calculated from the survival and maturation
rates estimated for each year over the study period. To quantify the realized contribution, following
Pardo et al. (2021), we calculate the squared of the Pearson correlation coefficients (the classical R-
squared), between the smolt return rate and the reproductive potential as measured in the left terms
of eq. (17)-(20) and the estimated survival and maturation rates. The Pearson correlation coefficient
was calculated for each MCMC iteration so as to capture the posterior uncertainty in the states

variables and parameters.

MCMC simulations

Bayesian posterior distributions are estimated using Nimble R package (https://r-nimble.org; de
Valpine et al. 2017) based on Markov Chain Monte Carlo (MCMC) methods. Each model is run with 3
independent chains of 500,000 iterations. The first 250,000 iterations are used as a burn-in period.
Then one out of 10 iterations is kept to estimate the posterior distribution of each parameter reducing
the autocorrelation in the chain, resulting of 25,000 final iterations for each chain. We check that all
retained parameters respect the Gelman—Rubin diagnostic (Rhat statistic <1.05) (Gelman and Rubin
1992). The quality of fit of the model to the different sources of data is analyzed by plotting the
distribution of the observation errors against the posterior distribution of the corresponding state

variable.
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Results

Model selection

Model selection was carried out in two steps. The first step consists in selecting the structure of
variability of the maturation and survival rates among years and sex (M1-M12, Table 2). Based on the
model structure selected at step 1, the second step consists in considering the additional influence of
covariates to capture part of the variations of maturation and survival rates. The models that best
explain abundance and sex ratio data are based on the model structure M8 (Table 2) that considers
temporal variations in both survival and maturation, and an effect of the sex on the maturation rate
but not on the survival. Extending the model M8 to include the influence of covariates (M13-M15;
Table 3) does not modify the core structure of variations of the survival and maturation rates among
years and sexes, and therefore does not impact the fit of the model to the different data sources.
Hence the WAIC of the model M8 and of its extensions M13-M15 including covariates are roughly
similar (Table 3). Among the models M13-M15, model M15 is finally retained as the covariates capture
most of the temporal variability of the transition rates (see hereafter). In the following, all detailed
results are therefore derived from model M15.

Table 2: Hypotheses on post-smolt survival (psurv) and maturation probability as one-sea winter (pmat)
for each model scenario testing for A- temporal variability (effect of smolt-year t) and B- sex-effect on

survival and maturation processes. WAIC criterion values are indicated for each model. For each
scenario we checked that all parameters respect the R-hat convergence diagnostic (Rhat < 1.05).

Surv Pmat W-AIC
Year Sex Year x Sex Year Sex Year x Sex
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Temporal variability and sex effect on survival and maturation

Models that consider temporal variability in both survival and maturation rates unambiguously
outperform models with constant survival and/or maturation. WAIC drops from 1548 to 563 (Table 2,
M1-3) when temporal variability is considered on survival only, to 1381 (Table 2, M2) when temporal
variability is considered on maturation only, and to 359 (Table 2, M4) when temporal variability is
considered on both survival and maturation. The gap in WAIC clearly arises from the inability of the
model without any temporal variability to fit the abundance at both smolt and return stages (Annexe
3 Figure A3.2). Further drastic improvement of the fit to the different data sources, and especially to
the sex ratio in smolt and returns, is obtained when considering that temporal variations of the
maturation are different between males and females (Table 2, M7-12; Annexe 3 Figure A3.2). In
particular, allowing for the possibility of the maturation rate to be lower for females than for males is
needed to capture the strongly females-biased sex-ratio in 2SW returns. Considering different
temporal variations between males and females (M8, WAIC=179) in addition to a difference in the
average level of the maturation rate only (M7, WAIC=183) provides a slight model improvement. By
contrast, considering sex-specific variations in the survival (M9-M12) does not further improve the

model fit and was not retained in the final model structure.

The retained model M15, based on the model structure M8 with additional effect of covariates,
exhibits a good fit to the different data sources (Figure 2). Smolt abundance increases since the 2000s,
and the abundance of 2SW returns as well. The proportion of females at smolt and return stages
exhibits slight variations over time but with no temporal trends. Proportion of females at the smolts
stages is slightly biased towards females (average = 56%). Proportion of females is balanced for 1SW
returns (average = 49%), but clearly biased towards females for 2SW returns (average = 88%). Some
particularly high or low proportion of females in returns (e.g. 1SW returns in year 1998, 2SW returns
in years 2006, 2010, 2011) cannot be fully captured by the model. The proportion of 1SW fish in returns
(Figure 2, as directly calculated from the abundance by sex and sea-age in the model) declines for
females from 87% in 1996 to 62% at the lowest in 2007 and 2010, and starts to increase again after

2011. This temporal signal appears much weaker for males.

Both survival and maturation rates vary over time, with a marked decline of the maturation rate
between 2005 and 2010, especially for females (Figure 3-a). Survival is estimated at 11% on average
but varies in time from 4 to 30% without any particular trend. The inter-annual variance of the survival
(the variance of the common component o&? only) has its posterior median estimated at 0.36 (Annexe
3 Figure A3.3-a). The maturation rate is on average 70% for females and 94% for males (Figure 3-a),

and varies between 57%-84% for females and between 82%-98% for males (Figure 3-a). The decline in
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the maturation rate for females directly relates to the decline in the proportion of 1SW fish in the
females as observed at Figure 2. Variations of the maturation rate are weakly synchronous between
males and females, but stronger for females in the natural scale. In the logit scale, temporal variability
is decomposed into a common and sex-specific component (Annexe 3 Figure A3.3-a). Because of the
distortion of values close to 1 in the logit-scale, the total inter-annual variance (0% + 02wsex) is much

higher for males (0.93) than for females (0.30).

Abundance Proportion of females
15000- 1.00-
075+ 1
10000- w w
| = I =
= 0.50- S
(/1] wm
5000-
0257
& 8 1.00-
3 o £ Py
£ s So7s- @
T C i C
c 3 S 5
© &8 5050 o
@ @ € 0
O
E 2 225+ 2
= &
Py 2
L11] [11]
= =
5 5
w w
[ ]
[4]] (7))
= go5- =
w O W O o nmw 9o W o o
()] (=] (o] = — (a3} (o] (o] T —
(53] [ [ ] [ ] [ ] (821 (o] [ ] (o] (]
-— (8] (] (8] (8] L < (8] o™ o™ (']
Females Males

FProportion of 1SW¥Y
=
o
L)

0.25-

0.00- . . . — | ) . . .
'8 (] ['e) o o o [am ] o o ['e)
(93] [ [} T o3 an (=) o T o
(8] (o] (=] ¥ (o] (871 [ ] L (=] (]
-— (] (o] ™ ™ & o™ ™ ('] ™

Figure 2: Fit to abundance and sex-ratio data for model M15 (Tab. 3) including temporal variability on
both survival and maturation and inter-annual variations in the maturation different between males
and females (but no effect of sex on the survival). Bottom-panel represent posterior estimates of the
proportion of 1SW fish in returns for males and females separately from combined adult abundance
and sex-ratios estimates. Black solid lines with shaded areas represent the median and the 95%
credibility interval of the marginal posterior distribution of abundance and sex-ratio. Black horizontal
line is the estimate inter-annual mean. Red dots with error bars represent the median and 95% credible
interval of the sampling distribution used in the integrated model.
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Influence of smolt body length and growth at sea on survival and maturation

The average body length of smolt at migration and the average growth during the first summer at sea
capture a substantive amount of temporal variations in the survival and the maturation rates,
respectively (M15; Table 3). Temporal variations in the smolt size anomaly (see the data at Annexe 3
Figure A3.1) explain 21.4% of the temporal variations of the survival rate for males and females
confounded (Table 3; M15). The higher the body length, the higher the survival. Model predicts that
the survival can increase from 0.08 to 0.19 when body length at smolt migration that increases from

139 mm (anomaly = -0.50) to 147 mm (anomaly = 0.54) (Figure 3-b).

Temporal variations of the summer growth anomalies explain 29.3% and 23.5% of the among year
variations in the maturation rate for females and males respectively (Table 3; M15). Considering the
cumulated growth during the freshwater phase and the first summer at sea does not improve the
amount of variance explained (Table 3, M14). Much of the temporal variations in the cumulated
growth arises from variations of growth during the first summer at sea. RivSum1 growth anomalies
logically display similar variations than Sum1 growth anomaly (Annexe 3 Figure A3.1). Hence, there
were logically no substantial support for including cumulated growth anomaly RivSum1 with regards
to Suml. The model in the logit scale includes an average sex effect but no effect of sex on the slope
of the regression (see parameters estimates, Annexe 3 Figure A3.3-b, and slopes of the relationship in
logit scale Annexe 3 Figure A3.5). However, because of the different intercept between sexes, the
same variation of Sum1 growth anomalies leads to higher variations of the maturation rate (in the
natural probability scale) for females than for males (Annexe 3 Figure A3.3-b). Model predict that the
maturation rates can increase from 0.93 to 0.97 for males and from 0.61 to 0.79 for females for a
summer growth that increases from 1.60 mm (anomaly = -0.56) to 1.75 mm (anomaly = 0.79).

Table 3: Hypotheses on post-smolt survival (psurv) and maturation probability as one-sea winter (pmat)
for each model scenario testing for effect of smolt size (Lsmolt), first summer growth (Sum1) and the
cumulated river + first summer growth (RivSum1) anomalies on survival and maturation processes.
Model structure for psurv and pmat is based on model 8 (Tab. 2). WAIC criterion values are indicated
for each model. For each scenario we checked that all parameters respect the R-hat convergence
diagnostic (Rhat < 1.05). See Tab. A1 A&B for further details on equations structure for psurv and pmat

in each model scenario. Percentages of explained variance by each covariate on psurv and pmat
calculated as 1 - 0sex’(cov)/ osex(nocov) are indicated in the bottom table.

Model Covariates on Covariates on %Var.expl. %Var.expl. %Var.expl.
psurv pmat WAIC psurv pmat (F) pmat (M)

8 None None 179

13 Lsmolt None 180 21.8%

14 Lsmolt RivSum1 179 21.4% 30.5% 14.2%

15 Lsmolt Sum1l 179 21.4% 29.3% 23.5%



CHAPITRE 2 : UN MODELE DE POPULATION STRUCTURE PAR CLASSE D’AGE ET PAR SEXE POUR
ANALYSER LA CONTRIBUTION DE LA SURVIE, DE LA DECISION DE MATURATION ET LE ROLE DE LA
CROISSANCE DANS LA DYNAMIQUE DES RETOURS.

Psurv Pmat
1.00-

=]

~

o
.

Parameter Estimate
{=m ]
@
o

— Females
— Males
— Common
\a) Q b Q ]
O (N} O S m
g & & & 0§
b
Psurv ~ Lsmolt Pmat ~ Sum1
1.00-
£075- {
£ { {
- |
L
050
w
=
5 H
0.25- el - Females
| — Males
o - Common
0.00- : . : v v : .
0.3 0.0 0.3 04 0.0 04 0.8

Growth anomaly

Figure 3: (a) Temporal fluctuations for the survival and maturation rates, and (b) relationship between
the survival rate and the smolt body length at migration (Lsmolt) and between the maturation rate and
the growth during the first summer at sea (Sum1) from model M15 (Tab. 3). Black solid lines with
shaded areas represent the median and the 95% credibility interval of the marginal posterior
distribution of the survival and maturation rates (a) and for the logistic regression depending of
covariates (b). Panel (b): points with errors bars represent marginal posterior distribution of survival
and maturation rates (median and 95% credible intervals).
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Figure 4: (a) Total return rates and decomposition in sea-age- (1SW/2SW) and sex- specific return rates fluctuations over time expressed in terms of smolt year
and (b) reproductive potential estimates over time expressed in terms of smolt year from model M15 (Tab. 3). Shaded areas represent 95% confidence intervals.
Dashed horizontal lines represent inter-annual means.
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Contribution of survival and maturation to the return rates

Total return rates (as 1SW or 2SW fish, males and females confounded) exhibit huge temporal
variations over the time series, around a 9.4% average, with particularly high values above 20% for
smolts migrating in years 1995 and 2002 (Figure 1-a). Lowest return rates (5%, 3%, 5%, and 5%) are
reached in years 2001, 2006, 2010, 2011. As expected, because 1SW fish represent the great majority
of returns, the average return rate across years (7.9%) and temporal variations of return rates as 1SW
fish are close to those of the total return rates. By contrast, return rates as 2SW are much lower
(average 1.4%) and have temporal variations different than those of the total return rate. Return rates
as 1SW are slightly higher for males (average 9.2%) than for females (average) 6.9%, but return rates
as 2SW fish are about five times higher for females (average 2.2%) than for males (average 0.4%). The
reproductive potential, measured as the number of eggs spawned per female smolt varies between

142 and 988 (average 393) over the time series with no particular time trends (Figure 4-b).

Theoretical response surface directly derived from equations 19 and 20 show that both RR and RP are
expected to be much more sensitive to survival rate than to the maturation rate (Figure 5 a-b). The
total RR and the RP increases linearly with increasing survival rate. The influence of the maturation
rate is expected to be much weaker. The total RR is only weakly positively influenced by the maturation
rate, because increasing the maturation rate favors the returns as 1SW fish that have a higher post-
maturation survival (s1) than 2SW fish (s2). On the contrary the RP is slightly negatively influenced by
the maturation rate, because a lower maturation rate favors the return of 2SW fish, which are mostly
females with a high fecundity. In this case, the gain in fecundity of returning as 2SW fish overcome the

loss in fish number.

The realized contribution of the temporal variations of survival and maturation to the temporal
variation of the RR, as estimated from the model fitted a posteriori, are consistent with the expectation
(Figure 5-c). The contribution of the survival rate to the total RR is strong (positive correlation,
R2=99.9% for females and 99.7% for males), and the contribution of the maturation rate is much lower
(positive correlation, R?=9.0% for females and R?=11.9% for males). As expected too, the temporal
variation of the survival explains most of the variation in RP (positive correlation, R?=99.0%). But
contrary to our expectations, we observe a low and positive correlation between inter-annual
variations of the maturation rate and RP (R?=4.8%; Figure 5-c). This results from the positive correlation
between estimates of survival and maturation rates across years (Pearson R? = 10.4% for males and
11.5% for females; see Fig. 5a-b, Fig. A4). Because survival and maturation covary positively over the
time series, the negative effect of an increase in the maturation rate on RP is balanced by a positive

effect of an increase in the maturation rate.
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Figure 5: Theoretical surface response for (a) total return rates and (b) reproductive potential as
functions of post-smolt survival and maturation probability as one-sea winter (1SW). Points represent
estimated values for psurv,, pmatwy,, and pmaty,, for males and females separately from the model. (c)
Estimations of the classical R-squared between the smolts return rates (age specific return rates
RR.1SW and RR.2SW and total return rate RR.tot), the reproductive potential (RP.tot) and the estimated
parameters psurv,, pmatg,and pmaty,,. The sign of the correlation is indicated inside the circles.

When looking at the return rates separately for 1SW and 2SW and for males and females, the
contribution of survival and maturation rates to the temporal variation of the RR are more balanced,
especially for 2SW. The contribution of survival rate to variations in 1SW RR is still very high (positive
correlation, R?=99.4% for females and R?=93.4% for males), and the contribution of the maturation
rate remains low (positive correlation, R?=12.5% for females and 26.2% for males). The contribution of
survival to the 2SW RR is lower than for 1SW (positive correlation, R%=16.4% for females and R?=56.6%

for males). By contrast with 1SW fish, the contribution of the temporal variation of the maturation rate
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to the RR as 2SW is rather high especially for females (R*= 47.2% for females and 10.5% for males) and,
as expected, the correlation is negative as increasing the maturation rate decreases the number of

2SW in returns (Figure 5-c).

Discussion

A framework to explore demographic mechanisms of the marine phase of A. salmon life cycle

The complexity of salmon life history, and the difficulty in observing salmon at sea has fueled
uncertainties on the mechanisms and the drivers of the changes in survival, maturation, and the
resulting abundance and composition of returns. In this study we developed an integrated stage- and
sex-structured population model that articulates key demographic processes controlling survival at sea
and maturation decision for males and females separately. By linking the growth of fish to return rate,
sex and age structure of returns, and ultimately the reproductive potential, our model improves our
ecological knowledge of the past influence of environmental conditions on population dynamics and
productivity. It could also be used to predict the effect of future environmental changes and to provide
indicators for management decision making. The model was fitted to the data available from the
survey of the Scorff population, one of the ICES index river (ICES 2021). But the structure of our model
is transferable to other index rivers that serve as a reference for regional or national management. It
provide new insights to the demographic and ecological mechanisms that could also be transferred to
life cycle models built at a larger scale, like the one developed to assess A. salmon stock status at the

scale of the North Atlantic basin (Olmos et al. 2019, 2020).

Our model offers a framework to explore demographic and ecological hypotheses occurring over the
non-observed marine life of A. salmon. In particular, the explicit decomposition of smolt-to-adult
transition into non observed post-smolt stages that undertake successive survival and maturation
transitions overcomes the limitation of considering return rate as a direct proxy of marine survival
(Chaput 2012; Massiot-Granier et al. 2014; Olmos et al. 2019). Similar to the study on Atlantic salmon
populations in Canada by Pardo et al. (2021), our results illustrate that trends in returns in Scorff River
also depend on change in the maturation rate, which influences the balance between short sojourn at

sea associated with reduced mortality and long sojourn at sea associated with a higher mortality.

Our framework can be used to test hypotheses about the ecological drivers of the recent change in
post-smolt survival and maturation rate. Given the importance of growth-related mechanisms in
shaping A. salmon life history, we used the model to assess the influence of body length at smolts
migration and marine growth on the dynamics of A. salmon life at sea. Similar to Jacobson et al. (2021)

we developed a quantitative assessment of the impact of the smolt size on their survival at sea. In
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addition, the structure of our model allows to estimate the impact of growth on maturation, and its
cumulated impact on return rate. Ultimately, this mechanistic approach helps to better understand
the dynamics of populations in a changing environment and may be used to simulate the response of

populations under different scenarios of growth condition in freshwater and at sea.

Our model is sex-specific and better accounts for available experimental and theoretical knowledge
that long highlighted contrasted life history trajectories in males and females. Very few empirical
evidence of differences in smolt to adult transition rates between males and females in salmonids exist
in the literature. This is partly due to the difficulty in assessing the sex of salmonids in non-mature
individuals. Recent development of molecular sexing for A. salmon (Yano et al. 2013; Quéméré et al.
2014; King and Stevens 2019), and the development of large datasets of sex data as part of routine
monitoring of wild populations, allow to overcome this limitation and to improve the biological realism
of the model by separating males and females. This results in a better representation of population
dynamics in response to changing environmental conditions in freshwater and at sea. As such, we
greatly encourage the acquisition of sex information in smolts and returning adults and the

development of sex-specific modelling approach.
New insights into the drivers of survival and maturation schedule

Our sex-specific modelling approach fitted to sex specific smolt and adult data provides the first explicit
guantitative assessment of sex-specific post-smolt survival. Interestingly, we find no support for the
existence of sex-specific survival in our A. salmon population. This result contrasts with reported cases
of sex-specific survival involving different foraging and growth strategies. In some Coho salmon
(Oncorhynchus kisutch) populations, differential mortality between males and females, potentially in
relation with different growth, have been reported (Spidle et al. 1998). Also, weak differences between
males and females survivorship was demonstrated in some steelhead populations during smolt
migration (Thompson et al. 2016). In Masu salmons, higher mortality for female smolts during
migration from river to lake was reported and attributed to a more intensive foraging behavior with
its greater inherent risks undertaken by females (Tamate and Maekawa 2004). Similar assumptions on
sex-specific foraging and risk-taking behaviors was reported in the anadromous Coho salmon (Holtby
and Healey 1990) and in other fish species (Swain 1997). Those differences in behavior between sexes
often results in differences in size at the same age that in turn can explain differences in survival from

size selective survival.

Our results suggest a significant positive relationship between body length at smolt migration and early
marine phase of post-smolt that confirms previous results obtained on other European and North

American populations (Meekan et al. 1998; Russell et al. 2012; Armstrong et al. 2018; Gregory et al.
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2019). This has important management implications as it exemplifies that, in addition to maximizing
the smolt number, maximizing the length of the migrating smolt may also be an important leverage to
maximize returns. Our results show that temporal variations in smolt length explain 21.4% of the
variation in post-smolt survival, and suggest that survival rate can vary 2.4 times between a smolts of
13.9 cm and 14.7 cm (fork length). Those results were fully consistent with previous ones obtained by
Gregory et al. (2019) and Simmons et al. (2021) on the Frome River (UK). Those authors found that
smolt length between 12 and 16 cm may increase 1SW return rate by a factor two to three. This
supports the “bigger-is-better” paradigm based on the hypothesis of size-selective mortality during
ocean migration (Armstrong et al. 2018; Gregory et al. 2018, 2019). Size selective mortality may be due
to higher capacity of large smolts to escape predators (Dieperink et al. 2002; Berejikian et al. 2016;
Friedland et al. 2017), and may be particularly strong in the early phase of the marine migration.
However, other studies balance these results. Jonsson et al. (2017) suggest that medium-sized smolts
(14-19 cm) have the highest survival thanks to an adapted migration timing to escape predators,
whereas shorter (<13 cm) and longer (>20 cm) smolts that migrate at other time of the year experiment

higher mortality from predation pressure.

Some authors have suggested that the early marine survival rate could also depend on the growth at
sea (Friedland 2000; Friedland et al. 2009; Tillotson et al. 2021). Indeed, we observe a positive effect
of Sum1 on post-smolt survival, which is however weaker that of Lsmolt. However, the growth at sea,
as measured from scales, was only available from fish that survived the marine sojourn. Thus marine
growth variables may be biased towards high values if growth-selective mortality at sea is at play.
Nevertheless, we evidenced a positive correlation at the population level between the body length at
smolt migration and the growth during the first summer at sea, making impossible to conclude to an
effect of these variables independently. Hence, we cannot reject an effect of growth over first summer

on early survival at sea as proposed by Friedland et al. (1993, 2009) and Friedland (2000).

Our sex-specific modelling provides further evidence to the hypothesis of a sex-specific maturation
decision, with males having higher probability to mature as 1SW than females. Because of strong sex
differences in the maturations rates, females have lower and more variable maturation rate. We also
show that growth during the first summer at sea affect the maturation rate differently for males and
females. In total, we estimated that temporal variation of summer growth is likely to explain 29.3% of
the temporal variations in the maturation rate of female fish, against 23.5% for males. This result is
consistent with previous studies accumulating evidence for proximal mechanisms showing that the
body length reached at the end of the first summer at sea partly determines the decision to mature
after only one sea winter or to delay the maturation (Rowe and Thorpe 1990; Silverstein et al. 1998;

Campbell et al. 2003; Trehin et al. 2021). Sex difference in maturation rate may result from sexual
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difference in metabolic and physiological costs of reproduction explaining that females require a larger
size to achieve the same probability to mature as 1SW (Erkinaro et al. 2019; Mobley et al. 2020, 2021;
Tréhin et al. 2021). We show that summer growth induces stronger variations in the maturation rate
for females (57% to 84%) whereas male maturation rates remain high and more stable (82% to 98%).
First summer growth observed on scales of fish from the Scorff population was characterized by two
periods: high growth period before 2005, low growth period after a brutal decline in 2005. This results
in a change in the population age-structure with the proportion of 1SW declining from 87% in 1996 to
62% at the lowest in 2007 and 2010. This decline is weaker for males but it induces a substantial change
in the sex-ratio of 2SW with males reaching up to 20%. But note however that both maturation and
growth are heritable traits (Beacham and Murray 1988; Debes et al. 2014, 2019) under the control of
a combination of environmental conditions and genotype. IN particular, part of the variations in sex-
specific maturation rate can be attributable to change in the frequency of a major-effect allele (Barson
et al. 2015; Czorlich et al. 2018). Further model improvement should consider integrating heritability
in these traits to contrast part of inter-annual variability attributable to a genetic and a plastic response

to environmental factors.

By integrating survival and maturation rates between the smolts and the return stage for males and
females separately, we show that variations in the return rates are mostly explained by variations in
survival. On the other hand, variations in other processes such as maturation generate variations of
returns rates between the two sexes and the two sea-ages, and ultimately shape the sea-age

composition and sex-ratio of returns.

Return rate, as the result of survival and maturation mechanisms taking place at sea, does not exhibit
noticeable trend over the study period. When considering the total return rates for both sea age
classes confounded, return rates for males and females are similar over time. When looking at
differences between sexes, 1SW males have higher return rates than 1SW females whereas 2SW
females return rates are higher than for 2SW males, and also more variable in time. This underlines
the interest of considering males and females dynamics separately because female’s returns variations

specifically control reproductive potential through eggs deposition.

Our results show that temporal variations in the post-smolt survival contribute the most to temporal
variations in abundance at the return stage. Although weaker, the contribution of the maturation rate
is non negligible in explaining the variability in the return rate of 2SW females. This results is consistent
with Pardo et al. (2021) who show that the variations in the post-smolt survival dominates the
variations in the return rates for salmon in North American rivers. Also, Piou et al. (2015) and Pardo et

al. (2021) highlighted a similar weaker but significant contribution of the maturation rate, with the
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strength of the contribution of maturation to return rate differing between populations (Pardo et al.
2021), thus counterbalancing the idea that dynamics of salmon populations only result from the
decline of survival. We highlight that contribution of the maturation rates may increase when

considering males and females return rates separately.

The contribution of the maturation rate in explaining temporal variations in reproductive potential was
expected to be higher than for return rate. It was assumed that an increase in maturation rate, which
would produce a higher proportion of low-fecund 1SW, would lead to a decrease in the reproductive
potential. However, interestingly, survival and maturation estimates were positively correlated over
time. Hence, an increase in the maturation rate is balanced by an increase in the survival rate, thus

resulting in a weak positive correlation between maturation rate and reproductive potential.

The positive correlation between first year survival rate and maturation rate may be a general pattern.
The same pattern was also observed in 5 out of 7 rivers in North America (Pardo et al. (2021)). This
could results from interactions in growth over subsequent periods. Seasonal growth is not only
determined by environmental conditions over this period but also by prior growth periods (Tillotson
et al. 2021). In Scorff preliminary analyses demonstrate positive correlation in the between year
variations of freshwater and first summer growth (Lsmolt, Sum1) which could indirectly generate
positive correlation between survival and maturation. Moreover as previously stated we could not
exclude a positive effect of growth at sea on post-smolt survival itself. But strength and sign of the
correlation between growth and survival may differ among populations (Friedland et al. 2005 p. 200;
Izzo and Zydlewski 2017; Tillotson et al. 2021). Recent studies document non-stationary mechanisms
linking environment, growth, survival and maturation impacting salmon productivity dynamics
(Tillotson et al. 2021). Particularly mechanisms determining post-smolt survival diverged between
North American and European stocks in the early 1990s: European populations’ survival remains

growth mediated whereas growth and survival became uncorrelated in North American stocks.

Limitations and future research avenues

The egg deposition was considered as a proxy of the reproductive potential and calculated using a
constant fecundity. However, reduced marine growth conditions may reduce the body condition of
returning adults (size and/or weight at age) Such declines in the recent years have been described in
Scorff population and in many other populations in France (Bal et al. 2017), Scotland (lkpewe et al.
2020; Todd et al. 2020), Wales (lkpewe et al. 2020), Norway (Jonsson et al. 2016). Those decline are
likely affecting the reproductive success of individuals and ultimately the population growth rate
(Chaparro-Pedraza and Roos 2019). Body length / weight at return is an important factor influencing

reproductive potential directly through the eggs deposition because of a direct weight/fecundity
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relationship (Jacobson et al. 2021) or through a lower survival in rivers leading to a lower reproductive
success (Fleming 1996). Body length of females may have a direct impact on the number of eggs, their

size and their energetic content (Heinimaa and Heinimaa 2004; Dickerson et al. 2005).

Using growth at sea measured from the scales of returning fish may lead to a bias (the so called
“winners” bias) in inferences. Indeed, data from returning adults provide a non-random sample of the
population, as it only represents individuals that survived to the marine phase (lzzo and Zydlewski
2017; Todd et al. 2020). Size-selective mortality may have selected for the fast growing individuals, or
the larger individuals. This may bias the estimations of growth at sea toward high values in the former
case, or this pattern may be counteracted by fishing mortality (Salminen et al. 1995). This may also
bias estimates of the relationship between growth and maturation towards larger maturation
threshold. However being able to detect such relationships despite a potentially reduced range of
growth values highlight the robustness of the effect. Data sampled at intermediate stages at sea may
be considered for model improvement to better quantify size-selective phenomenon that could occur

throughout the marine phase.

As in all stage-based population model, all individuals in the same class are considered to have the
same transition rate. This precludes from considering the influence of body length or growth at sea at
the individual level. This even does not allow for tracking the length distribution of the population
across life stages and eventually how size selective demographic process influence this distribution.
Also, such a population model does not allow for modelling tradeoff in life history traits among
individuals. Neither, they do not allow, to assess the medium to long term consequences of

evolutionary consequences of environmental changes that disrupt the selection forces.

Another limitation in estimating survival is that direct observations of salmons at sea were not
available in this study making difficult to partition survival over different periods. As a strong
hypothesis to overcome this limitation, our model attributes all temporal variability in the model to
processes occurring during first summer at sea. The model considers fixed and constant survival over
the supplementary months at sea post-maturation decision for 1SW (s1) and 2SW (s2). Yet, estimations
of post-smolt survival and maturation rates, as well as their relative contribution to return rates and
reproductive potential are dependent of those arbitrarily fixed values for s1 and s2. Considering
constant survival over the second year at sea may be unrealistic. Indeed, it is unlikely that 1SW and
2SW fish experience the same environment during their additional months at sea before returning to
freshwater. Existing knowledge on South European salmon migration routes suggests that after
overwintering in the Norwegian sea 1SW directly return to natal rivers whereas 2SW stay at sea a

second year and may use feeding zones situated in West Greenland (Dadswell et al. 2010; Reddin et



CHAPITRE 2 : UN MODELE DE POPULATION STRUCTURE PAR CLASSE D’AGE ET PAR SEXE POUR
ANALYSER LA CONTRIBUTION DE LA SURVIE, DE LA DECISION DE MATURATION ET LE ROLE DE LA
CROISSANCE DANS LA DYNAMIQUE DES RETOURS.

al. 2012; Renkawitz et al. 2015; Bradbury et al. 2021). In particular, rapid warming of sea surface
temperature in West Greenland, the key foraging area for 2SW fish during the second year at sea,
correlates with a decline in energetic quality of preys used by salmons (Taboada and Anaddén 2012;
Renkawitz et al. 2015) and was shown to impact the marine productivity of 2SW stock component in
North Ae America (Mills et al. 2013). Mobilizing new data on salmons sampled at sea (Renkawitz et al.
2015; Gilbey et al. 2021; Utne et al. 2021b, 2021a; Bradbury et al. 2021) and developing modelling
approaches to separate out the survival before and after maturation decision is a key challenge for

future research (Pardo et al. 2021).
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3. Conclusion

Dans ce dernier chapitre nous avons développé un modéle de population pour décrire la phase marine
du cycle de vie du Saumon Atlantique, structuré par classes d’age et par sexe qui articule les processus
démographiques clés de survie et de maturation dépendante du sexe. Le modeéle integre les
connaissances acquises précédemment sur le réle de la croissance dans le contréle de ces processus

démographiques et la dynamique de population du saumon en mer.

La prise en compte des différences d’histoires de vie entre les males et les femelles constitue un apport
nouveau dans la compréhension des mécanismes démographiques sous-jacents au taux de retour. Les
résultats montrent I'absence de différence de survie pendant les premiers mois de la phase marine
entre les males et les femelles, et renforcent les conclusions sur I'existence d’une décision de
maturation dépendante du sexe, les males ayant une plus forte probabilité de maturation en tant que
1HM que les femelles. Les résultats renforcent I'hypothése d’une survie sélective des post-smolts
pendant les premiers mois en mer. La taille moyenne des smolts au départ en mer explique 21,4% des
variations interannuelles de la survie des post-smolts. Cela est cohérent avec des résultats obtenus sur
d’autres populations soulignant que la survie dépend de la taille des smolts donc de la croissance en
riviere. Il est probable que les poissons les plus grands échappent plus facilement aux prédateurs en

estuaire et dans les zones cotieres.

En outre, les résultats soutiennent aussi, a I’échelle populationnelle, I'existence d’'un mécanisme de
maturation sexe-spécifique lié a la croissance au premier été en mer. L'anomalie de croissance
moyenne au premier été explique 29,3% et 23,5% des fluctuations annuelles du taux de maturation
chez femelles et chez les males respectivement. Ce mécanisme, déja mis en évidence sur la base
d’analyse a I'échelle individuelle dans les chapitres précédents, permet d’expliquer en partie les

variations temporelles de structure d’age et de sexe dans les retours.

Le modéle permet de quantifier la contribution relative des variations temporelles de la survie et de la
maturation sexuelle dans les variations du taux de retour. Les résultats montrent que les variations
temporelles de la survie des post-smolts expliquent I'essentiel de la variabilité temporelle du taux de
retour global et du potentiel reproducteur. Mais le processus de maturation gagne en importance en
considérant les taux de retour spécifiques a chaque age et chaque sexe, expliquant une forte part des

variations du taux de retours des 1HM males et des 2HM femelles.

Les résultats montrent une faible contribution de la variabilité temporelle de la maturation aux

variations du potentiel reproducteur, défini comme la dépose d’ceuf moyenne attendue par smolt
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femelle. Ce résultat est relativement inattendu car la différence de fécondité entre les femelles 1HM
et 2HM est grande. Ainsi, notre hypotheése de travail était qu’une forte probabilité de maturer en tant
que 1HM devrait étre associée a une faible proportion de femelles 2HM dans les retours, et donc a un
faible potentiel reproducteur. Cependant, nos résultats montrent que les variations temporelles de la
probabilité de maturation en tant que 1HM réalisées au cours de la série chronologique sont
positivement corrélées aux variations de la survie des post-smolts. Les années ou la survie post-smolt
est forte sont caractérisées par un fort taux de maturation. La conséquence directe est |'atténuation
du lien attendu entre la probabilité de maturation et le potentiel reproducteur des smolts. Il est alors
difficile de mettre en évidence un effet potentiel du taux de maturation sur le potentiel reproducteur
car la majorité du signal temporel est capturée par la survie post-smolt. Ces résultats sont cohérents

avec de précédents modeles de population développés sur la phase marine du saumon (Piou et al.

2015 ; Pardo et al. 2021).

Ces résultats viennent aussi combler les incertitudes sur les processus démographiques survenant lors
la phase marine du cycle de vie du Saumon Atlantique et sur les mécanismes a I'origine de la variabilité
des traits d’histoire de vie et du nombre de géniteurs venant se reproduire en riviere. Des recherches
supplémentaires sont nécessaires notamment pour estimer la variabilité temporelle de la survie sur
I’ensemble de la phase marine, en particulier lors de la deuxieme année passée en mer, et les

conséquences des changements de tailles au retour sur la fécondité.
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Résultats clés

1. L'approche de modélisation intégre explicitement les différences entre males et femelles
dans les parametres démographiques et les variations de croissance dans la dynamique des
retours.
2. Les résultats montrent que la variabilité temporelle du taux de retour et du potentiel
reproducteur des smolts dépend essentiellement de la variabilité temporelle du taux de
survie des post-smolts, et dans une moindre mesure de la variabilité temporelle de la
maturation.
3. lly ades différences entre les taux de maturations des males et des femelles (les taux de
maturation males étant plus élevés), mais pas de différence dans les taux de survie post-
smolt.
4. Les résultats confirment I'existence d’une survie sélective des post-smolts en fonction de la
taille. 21,4% des variations interannuelles de la survie post-smolt sont expliquées par la taille
des smolts au départ en mer.
5. Les résultats confirment I'importance de la croissance pendant le premier été en mer dans le
controle de la dynamique de maturation. 29,3% et 23,5% des variations interannuelles du
taux de maturation sont expliquées par la croissance au premier été en mer chez femelles et
males respectivement.

6. Les taux de survie et de maturation sont positivement corrélés dans le temps.




Discussion générale

Recaptures noctures de saumon atlantique adultes sur la riviere Bgrsa, Norvége (Photographie : Cécile Tréhin,
Octobre 2020).
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Le travail réalisé au cours de cette these apporte une meilleure compréhension des mécanismes qui
influencent les variations d’abondance et de structure phénotypique des populations dans le temps et
I’espace. Les connaissances acquises contribuent ainsi a un enjeu majeur en écologie des populations
dans un contexte de changement rapide de I'environnement. En utilisant des outils statistiques et de
modélisation pour analyser des données empiriques issues de suivis de populations sauvages en milieu
naturel sur le long terme, nous avons démontré des différences de réponses entre individus. La prise
en compte de cette hétérogénéité dans les traits d’histoire de vie face aux variations de
I’environnement est importante pour mieux comprendre les réponses observées a |'échelle des
populations. Nous soulignons aussi I'intérét de décomposer ces réponses entre une part spécifique a
chaque population et une part partagée par plusieurs populations, afin de mieux comprendre les
impacts des changements de I’environnement. Nous illustrons comment les conclusions apportées par
ce travail viennent alimenter les connaissances nécessaires pour comprendre et anticiper la réponse
des populations aux changements de I'environnement, et formuler des recommandations pour leur

gestion dans un contexte de changements globaux.

Synthese des résultats : vers une meilleure compréhension de

la phase marine du cycle de vie du saumon

1. Apport de I'approche méthodologique couplant réponses individuelles et

conséquences populationnelles

Cette these contribue a améliorer la compréhension des mécanismes de la variabilité des traits
d’histoire de vie et leurs conséquences sur la dynamique des populations de saumon atlantique en
réponse aux changements de I’environnement, avec un focus sur la phase marine du cycle de vie. Le
travail réalisé contribue ainsi a combler certains manques de connaissance sur la vie marine de cette
espece. L'originalité est de relier des mécanismes a |'origine des trajectoires de vie a I'échelle
individuelle (Chapitre 1) avec des répercussions sur la composition phénotypique des populations

(Chapitre 2).

En particulier, nous avons mobilisé un large jeu de données empiriques issue du suivi historique
provenant de cing populations européennes de saumon sauvage en milieu naturel et couvrant une
large période temporelle. Notre approche met en valeur ces données issues des suivis scientifiques et

halieutiques en riviere qui ont nécessité un travail de longue haleine pour leur acquisition et leur
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analyse qui a débuté bien en amont de cette thése : collecte, estimations d’abondance a partir des
données de capture, lecture des écailles pour la croissance, sexage génétique. Le couplage des
données individuelles de croissance et de sexage des écailles avec les estimations d’abondance des
populations ont permis de mieux comprendre les variations d’abondance et de structure

démographique des populations de saumon.

En particulier, la mobilisation des données individuelles de croissance a permis de mieux comprendre
les réponses individuelles pendant la phase marine, phase difficilement observable du cycle de vie
(Chapitre 1). La séparation des dynamiques temporelles des males et des femelles a permis de mieux
comprendre les mécanismes a 'origine de leurs histoires de vie contrastées (Chapitre 1.1). En outre,
nous décomposons les réponses a différentes échelles spatiales parmi les populations de saumon
(Chapitre 1.11). Dans un second temps un travail de modélisation a une échelle populationnelle a permis
de mieux comprendre les mécanismes sous-jacents aux variations d’abondance et de phénotypes des
retours d’adultes apres leur migration marine (Chapitre 2), en intégrant explicitement 1) les
différences entre males et femelles dans les parametres démographiques ; 2) 'impact des variations
de croissance sur ces parameétres et les variations de structures de d’dge dans la dynamique des
retours. Nous avons testé et validé I’hypothese d’un déclin de la croissance lors de la phase marine du
cycle de vie qui est un facteur clé dans la détermination du temps passé en mer avant la maturation
sexuelle a I'échelle individuelle. Il serait responsable des changements de phénotypes et d’abondance
observés dans la population au moment du retour des géniteurs en riviere. L’approche populationnelle
relativise néanmoins la part du taux de maturation en mer quant a la dynamique du taux de retour et
du potentiel reproducteur qui repose principalement sur la survie post-smolt et sur la taille des smolts

a la migration.

2. Vers une meilleure compréhension de la variabilité des traits d’histoire de

vie en réponse aux changements des conditions de croissance

2.1 Des variations d’dge moyen et de taille moyenne au retour en réponse a une
diminution de la croissance au premier été en mer

Déclin de la croissance en mer et des tailles au retour

Le Chapitre 1 valide I’hypothése d’un déclin de la taille au retour qui pourrait étre expliqué par un
changement de la croissance lors de la phase marine du cycle de vie, caractérisé par un déclin lors du
premier été en mer au cours de la série chronologique. Ce déclin n’est pas linéaire dans le temps et est

caractérisé par une diminution particulierement marquée de la croissance aprés 2005 et une légere
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remontée dans les derniéres années. Ce patron se vérifie pour tous les poissons revenus apres une
(1HM) ou deux (2HM) années en mer, males ou femelles et pour les cing populations frangaises et
anglaises étudiées. Le premier été est la période générant le plus fort gain de croissance par rapport
aux autres périodes (Fig 4, Chapitre 1.11). Aussi toute variation durant cette période influence la taille
finale des saumons au retour en riviére pour une classe d’age donnée. Nos résultats montrent que le
déclin commun des tailles moyennes des adultes de retour en riviere (1HM ou 2HM ; Fig. 3, Chapitre
1.11) est en partie expliqué par une diminution des conditions de croissance lors du premier été en mer.
Ce déclin est par ailleurs plus marqué pour les adultes revenant en tant que 1HM. Ce déclin est
cohérent avec les récentes diminutions de tailles au retour dans les populations de saumon identifiées

dans d’autres études (Jonsson, Jonsson, et Albretsen 2016 ; Bal et al. 2017 ; Todd et al. 2020).

Cette tendance au déclin dans la croissance au premier été en mer est captée par une composante de
la variabilité temporelle commune a toutes les populations étudiées, validant I’hypothese de réponse
commune a des pressions partagées dans I'Océan Atlantique Nord (Olmos et al. 2020). S'il existe des
fluctuations temporelles spécifiques a chaque population, celles-ci ne montrent pas de tendance et
sont de moindre intensité par rapport a la composante commune au premier été en mer. Les périodes
de croissance suivantes (premier hiver, reprise de croissance, deuxiéme été et deuxieme hiver) sont

caractérisées par de faibles variations temporelles.
Augmentation de I’age a maturité sexuelle en réponse a une diminution de la croissance

Le Chapitre 1 met en évidence un lien positif entre la croissance cumulée jusqu’a la fin du premier été
en mer et la probabilité de retour aprés un hiver en mer, qui est susceptible d’expliquer les variations
de structure d’age dans les retours. D’autres études empiriques ont mis en évidence cette corrélation
entre croissance et maturation chez le saumon atlantique (Friedland et Haas 1996 ; Jonsson, Jonsson,
et Albretsen 2016) ou chez d’autres salmonidés (Kendall et al. 2014 ; Siegel, Adkison, et McPhee 2018)
ou d’autres especes de poissons (Siegel, McPhee, et Adkison 2017). Les femelles doivent atteindre une
taille plus grande que les males pour la méme probabilité de retour aprés seulement un hiver en mer.
Cette relation entre croissance et maturation dépendante du sexe est vérifiée dans les populations de
la Bresle, du Scorff, de la Sélune et de la Tamar avec des différences entre populations inférieures aux

différences entre males et femelles.

Nous n’avons pas détecté de changements dans la forme de la norme de réaction entre croissance et
maturation au cours des années comme cela a pu étre mis en évidence chez d’autres salmonidés (Grift
et al. 2003 ; Siegel, Adkison, et McPhee 2018). Ce résultat suggere que les variations dans les
proportions de 1HM et 2HM sont une réponse plastique a la diminution des conditions de croissance.

Des changements de structure d’age des retours sont visibles dans plusieurs des populations étudiées
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avec une augmentation des retours de 2HM qui coincide avec la diminution de la croissance en 2005.
De tels changements ont été identifiés dans d’autres populations européennes de saumon (Jonsson,
Jonsson, et Albretsen 2016). Nous avons pu mettre en évidence une corrélation entre les fluctuations
temporelles des proportions de 1HM observées dans les retours au piege et des prédictions issues de
norme de réaction utilisant la croissance annuelle moyenne de la population. Cependant, le niveau
moyen des proportions de 1HM dans les retours prédit par le modele de norme de réaction est
différent de la proportion observée, ce qui suggere l'intervention d’un processus de survie post-

maturation différentielle entre les 1HM et les 2HM non pris en compte dans notre approche.

2.2 Mécanismes impliqués dans les variations d’dge et de tailles a maturtié
sexuelle ?

L'approche mise en ceuvre dans cette thése ne permet pas d’identifier clairement les sources de
variations et les mécanismes plastiques et évolutifs responsables des réponses dans la croissance et
de la taille et I'age a maturation. Nous pouvons néanmoins proposer des hypotheses sur I'origine des
pressions environnementales controlant a la fois en riviere et en mer les patrons de croissance mis en
évidence. En outre taille et age a maturité sexuelle sont des traits d’histoire de vie clés chez le saumon
car ils conditionnent la dépose d’ceufs et par conséquent le succes reproducteur (Fleming 1996). Leurs
variations conduisent a des différences de fitness entre individus (Stearns 1992 ; Thorpe et al. 1998 ;
Mangel et Satterthwaite 2008). La compréhension des mécanismes a I'origine des réponses observées
dans ces traits est a mettre en perspective en se placant dans le cadre de la théorie des histoires de

vie.
Des facteurs locaux controlant la croissance en riviére

Les patrons de croissance en riviere sont dominés par des dynamiques spécifiques a chaque population
de plus forte intensité que la composante commune allant dans le sens de I’hypothése de réponses a
des pressions et mécanismes propres a chacune des populations séparées géographiquement, venant
désynchroniser les patrons temporels (Gregory et al. 2017). Ainsi, les smolts de différentes populations

migrent en mer avec des antécédents différents.

Les différences de croissance en riviere entre différentes populations soulignent I'effet de facteurs
locaux sur des populations susceptibles de contréler a la fois la croissance moyenne de chaque
population et ses variations temporelles. Les différences extrinséques existant dans chaque riviere
(température, luminosité, substrat, ressources alimentaires), ainsi que des facteurs génétiques
contrdlant la croissance et I’dge moyen a la smoltification peuvent en effet conduire a des différences
de taille a la migration des smolts entre populations (Metcalfe et Thorpe 1990 ; Fraser et al. 2011). Le

changement climatique provoque des changements environnementaux cohérents dans les régimes de
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températures et de précipitations a une échelle continentale susceptibles d’établir un niveau de base
de synchronie entre riviéres distantes (Ripa 2000 ; Lundberg et al. 2000 ; Hansen et al. 2010 ; Taboada
et Anaddn 2012). Mais d’autres d’études portant sur des populations de saumon atlantique (Gregory
et al. 2017) ou de saumon pacifique (Ulaski et al. 2022) ont montré que des facteurs locaux,
notamment des phénomeénes de densité dépendance propres a chaque population, peuvent dominer
les effets a large échelle du climat, désynchronisant les dynamiques temporelles des changements de

taille des poissons en riviere.
Une réponse commune a des pressions dans I’environnement marin

Les tendances temporelles récentes observées dans la taille et I’dge a maturation chez le saumon
semblent mettre en cause des mécanismes dépendant de la croissance soutenant d’hypothése d’une
réponse a des changements dans I’écosystéme marin, sous l'influence d’un contréle climatique de type
bottom-up, et agissant de facon commune sur les populations de saumon en mer. Ces résultats sont
cohérents avec I’hypothése d’un changement de régime en Atlantique Nord (Beaugrand et Reid 2012)
caractérisé par une diminution de la productivité du réseau trophique pélagique. En particulier une
diminution de la quantité et de la qualité des proies disponibles pour les saumons en mer, depuis les
années 1990, qui contrdlent la croissance et survie pendant les premiers mois en mer (Friedland et al.
2009 ; Jensen et al. 2011). Les capelans coté Atlantique nord-ouest (Carscadden, Frank, et Leggett 2001
; Renkawitz et al. 2015) et les lancons et harengs coté Atlantique nord-est (Rikardsen et al. 2004 ;
Clausen et al. 2018 ; Utne, Pauli, et al. 2021) sont des proies clés des saumons et auraient été
particulierement impactés. Sur la période récente (2003-2012), il y a une diminution du facteur de
condition des post-smolts capturés en mer de Norvége sur les zones de nourrissage, synchrone avec
une diminution de la présence des larves d’amphipodes et de poissons dans les contenus stomacaux

(Utne, Pauli, et al. 2021).

Les impacts de la diminution de la productivité du réseau trophique dans I'Océan Atlantique ne sont
pas propres au saumon. Ces changements de croissance sont visibles chez d’autres poissons
prédateurs (cabillaud, haddock, merlan, lieu noir : Baudron et al. 2014 ; Nicolas et al. 2014 ; lkpewe et
al. 2020 ; Denechaud et al. 2020) ainsi que sur les espéeces fourragéres (sardine, maquereaux, harengs :
Carscadden et al. 2001 ; Olafsdottir et al. 2016 ; Véron et al. 2020) servant de proies a ces especes. La
diminution de la croissance de ces especes provoque des changements dans les structures d’age et de
taille (Capuzzo et al. 2018 ; Charbonneau, Keith, et Hutchings 2018) et impacte la productivité de leurs

populations et celles de leurs prédateurs.

De facon similaire des changements écosystémiques d’origine climatique sont observés dans I'Océan

Pacifique (Hare et Mantua 2000). Chez le saumon sockeye (Oncorhynchus nerka), les indices
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climatiques sont reliés a des changements d’origine trophique visibles sur les signatures isotopiques
provenant de collections historiques d’écailles (Espinasse et al. 2019). Chez plusieurs espéces de
saumon du Pacifique, une baisse générale de la productivité des populations et des changements dans
les traits d’histoire de vie (incluant une diminution de la taille a reproduction) seraient le résultat de
processus d’origine climatique, agissant a large échelle et susceptibles d’'impacter de maniere
synchrone les populations en mer (Malick et Cox 2016 ; Ohlberger, Scheuerell, et Schindler 2016 ;
Ohlberger et al. 2018 ; 2020).

Normes de réaction et théorie des mécanismes proximaux

Le lien positif entre la croissance cumulée jusqu’a la fin du premier été en mer et la probabilité de
retour aprés un hiver en mer est cohérent avec la théorie des mécanismes proximaux développée par
Thorpe (Thorpe et al. 1998 ; Mangel and Satterthwaite 2008 ; Figure 26) pour le saumon postulant que
les « décisions » de vie a des stades clés du cycle de vie (smoltification et migration en mer, maturation
et migration de retour en riviere) sont conditionnées par |’atteinte de seuils physiologiques. Selon ces
auteurs, 'automne de la premiére année en mer (~ novembre) constiturait la principale fenétre de
décision pour les choix de maturation. L'inhibition sur le processus de maturation serait levée si le
poisson a atteint des réserves lipidiques suffisantes a ce stade. L’atteinte de ce seuil permettrait
d’initier des transformations physiologiques afin de rentrer en riviere et se reproduire I'année
suivante. Les individus qui n’atteignent pas ce seuil seraient obligés de rester une année
supplémentaire en mer. Ainsi, les années de mauvaises conditions de croissance, particulierement
avant I'automne, une plus forte proportion de poissons serait susceptible de prolonger le séjour en
mer. Néanmoins, selon ces auteurs, chez les poissons ayant initié leur maturation, le processus
pourrait aussi étre interrompu en avril si les réserves accumulées pendant I'hiver n‘ont pas été
suffisantes. Ce dernier mécanisme, non représenté dans notre approche, pourrait en partie expliquer
la faible capacité prédictive du modele de norme de réaction probabiliste pour la composition en

classes d’age de mer des retours observée dans nos cours d’eau.

Cette théorie se place dans le cadre d’un mécanisme de plasticité phénotypique qui conduit des
individus de méme génotype a produire des phénotypes différents lorsqu’ils sont exposés a des
conditions environnementales différentes. La diminution de la taille a age (1HM ou 2HM) dans les
retours serait une réponse plastique a la détérioration de la croissance lors du premier été en mer.
Dans un environnement ou les ressources sont limitées, les individus doivent faire un compromis dans
I'allocation d’énergie entre les différentes fonctions vitales dont la croissance (Noordwijk et De Jong

1986 ; Thorpe 2007). La diminution de la croissance au premier été engendre une diminution de la
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taille atteinte a la fin du premier été et, en I'absence de toute croissance compensatoire, de la taille

atteinte par les adultes de retour en riviere.
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Figure 26 : Décisions d’histoire de vie liées a la maturation sexuelle chez le saumon atlantique lors de
la phase marine du cycle de vie d’aprés la théorie des mécanismes proximaux développée par (J. E.
Thorpe et al. 1998). 1HM représente les saumons revenant aprés un hiver en mer et 2HM ceux revenus
apres deux hivers en mer. Figure reprise a partir de Mangel and Satterthwaite (2008).

Comme présenté en introduction, cette plasticité phénotypique peut étre formalisée a I'aide de
modeles de norme de réaction (Via et Lande 1985) décrivant la valeur prise par un trait phénotypique
en fonction de la valeur de la covariable environnementale testée, du sexe de I'individu et de son stade
de vie (Chevin, Collins, et Lefevre 2013). Les résultats suggerent I'existence d’un controle de I'age a
maturation par la croissance, que nous avons modélisé par une norme de réaction probabiliste (PMRN)

reliant croissance et 4ge a maturation sexuelle (Stearns and Koella 1986 ; Hutchings 2004). Une plus
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faible croissance atteinte a la fin du premier été en mer diminue la probabilité de maturation aprés
seulement une année en mer favorisant le retour en tant que 2HM. Nous avons formalisé cette relation
sous la forme d’une réponse logistique autour d’une valeur de taille seuil au-dela de laquelle la
probabilité de maturer est supérieure a 50% (G50) (Figure 27). Dans le cas de conditions de croissance
défavorables un plus grand nombre de poissons se retrouvent en dessous de ce seuil et ont une plus

grande probabilité de retarder la maturation générant des changements de structure d’age au retour.
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Situation 2: conditions de croissance défavorables
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Figure 27 : Représentation schématique de la norme de réaction probabiliste de maturation et des
réponses des individus (retours en tant que 1HM ou 2HM) dans le cas ou les conditions de croissance
sont favorables (situation 1) ou défavorables (situation 2). Les paramétres M1 et M2 sont les
paramétres de mortalité additionnelle (post-décision de maturation) expérimentés par les 1HM et les
2HM respectivement (M2>M1).
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Un compromis évolutif entre la survie et la maturation

Le fitness des individus dépend a la fois de la capacité a survivre et de la fécondité associée a une
occasion de reproduction. Au sein des espéces animales ou végétales, les stratégies de maturation
peuvent se classer le long d’'un continuum entre des cycles de vie courts, a forte croissance et
maturation précoce et des cycles de vie longs, a croissance lente et maturation tardive (Pianka 1970 ;
Stearns 1992). Chez le saumon, on observe une multitude de stratégies de vie alternatives (jusqu’a 120
stratégies recensées dans une méme population sur un cours d’au Finlandais ; Erkinaro et al. 2018),
qui combinent nombres d’années passées en riviere et en mer, possibilité de maturation précoce en

riviere chez les males, et possibilité d’itéroparité chez les femelles.

Taille et age a maturité sexuelle sont directement corrélés a la survie par un compromis évolutif pour
optimiser les opportunités de reproduction (Roff 2001, Figure 28). Les individus se reproduisant
tardivement sont généralement plus grands et ont potentiellement une plus grande fécondité (Fleming
1998). Retarder I'age a maturité engendre une augmentation du risque de mortalité avant la premiére
reproduction (Stearns 1977). Le bénéfice d’une reproduction avancée est une réduction du risque de
mortalité et une diminution du temps de génération au prix d’une plus faible fécondité (Reznick, Bryga,
et Endler 1990). Une relation entre I'dge a maturité et la croissance a été démontrée chez de
nombreuses espéces notamment chez les poissons (Alm 1959). Chez le saumon, prolonger la durée du
séjour en mer permet un gain de taille associé a une plus grande fécondité. Cependant, le taux de
survie en mer est faible et il peut étre avantageux de revenir plus tot et a plus petite taille en riviere
pour maximiser ses chances de reproduction. La plasticité phénotypique caractérisant I'dge a
maturation pourrait étre le résultat d’'une adaptation a la forte variabilité de son environnement, car
la faculté de maintenir de multiples stratégies de vie permet de compenser les bonnes ou mauvaises
conditions environnementales rencontrées pour une année donnée et ainsi de maintenir la fitness
moyenne a I’échelle de la population (Via et al. 1995). Elle pourrait étre source de stabilité et résilience

de la population face aux perturbations (effet portfolio ; Heino et al. 1997 ; Greene et al. 2010).

Enfin taille et 4age a maturation sexuelle sont des traits fortement héritables (Reznick, Bryga, et Endler
1990 ; Debes et al. 2014 ; Debes et al. 2019 ; Barson et al. 2015). En plus de réponse directes a
I’environnement, le changement climatique peut induire des changements dans les co(ts et bénéfices
associés aux stratégies d’histoire de vie alternatives, et conduire ainsi a une réponse évolutive en
sélectionnant certains traits de vie (Jonsson et Jonsson 2009 ; Siegel, Adkison, et McPhee 2018). Une
réponse plastique a la diminution de la croissance en mer est un retard dans I'atteinte des seuils de
maturation et une augmentation de la mortalité cumulée en mer. Mais si la croissance diminue en

réponse a des conditions environnementales défavorables, la mortalité en mer peut se retrouver
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accentuée et il devient moins avantageux de retarder la reproduction. Ces changements dans les
conditions de croissance peuvent alors venir déséquilibrer les forces de sélection en faveur d’une
maturation précoce afin d’éviter une trop forte mortalité en mer et engendrer une réponse évolutive
de la norme de réaction: décalage du seuil de maturation vers une plus faible G50 (valeur de
croissance pour une probabilité de maturation de 50%). Se reproduire plus t6t permet en effet d’éviter
la mortalité avant reproduction accentuée par la dégradation des conditions environnementales. Ces
forces de sélection pourraient mener a une évolution des seuils physiologiques liés a la maturation au
cours du temps (Figure 28). Canales et al. (2018) a montré chez des Sardines et Anchois au Chili des
changements dans les traits liés a la reproduction (augmentation poids des gonades et de la proportion
d’individus matures), associés a des tailles et poids plus faibles qui seraient la manifestation d’une
réponse évolutive liée a un changement du rapport colts bénéfices a la reproduction, probablement

associée a une diminution de la disponibilité en nourriture. .
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Figure 28 : Représentation schématique de I'effet de I'environnement sur le compromis évolutif entre
les stratégies de reproduction tardive ou précoce et du mécanisme d’évolution de la norme de réaction
probabiliste de maturation.
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Conflit sexuel

Chez les espéces a reproduction sexuée, la stratégie optimale de reproduction peut étre différente
chez les males et les femelles conduisant a des forces de sélections divergentes sur les traits d’histoire
de vie associés. On dit alors qu’il y a un conflit sexuel sur ces traits (Arnqvist et Rowe 2005). Chez
certaines espéces on observe de grandes différences dans les traits liés a la reproduction entre les
males et les femelles (Winemiller 1992). Notamment des différences de taille a maturité sexuelle. Chez
les femelles un lien plus fort entre taux de croissance ou taille a reproduction et fécondité induit
généralement une pression de sélection plus forte dans le sens d’une maturation plus tardive que chez
les males (Shirose et al. 1993 ; Mobley et al. 2020). Ce conflit sexuel s’exprime notamment au niveau
génétique avec des différences dans I'expression de certains genes liés a la reproduction (Mokkonen
et al. 2011 ; Parsch et Ellegren 2013 ; Barson et al. 2015). Ce conflit sexuel contribue a expliquer le

maintien de différentes stratégies d’histoire de vie dans les populations.

Conflit sexuel
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Figure 29 : Représentation schématique de la norme de réaction probabiliste de maturation et réponses
(retours en tant que 1HM ou 2HM ) en fonction du sexe des individus (mdles = bleu, femelles = orange).
Les parametres M1 et M2 sont les paramétres de mortalité additionnelle (post-décision de maturation)
expérimentés par les 1IHM et les 2HM respectivement (M2>M1).

Chez le saumon, la forte différence mise en évidence entre males et femelles dans leurs normes de
réaction reliant croissance et maturation suggere des pressions de sélections dépendantes du sexe, en
lien avec des stratégies de reproduction trés différentes (Figure 29). Les différences dans les G50
consuisent a des sexe-ratios déséquilibrés dans les retours de 1HM et 2HM. Mais elles peuvent étre a

I'origine de réponses plastiques différentes chez les males et les femelles aux variations de croissance :
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dans le chapitre 2 nous montrons des variations temporelles plus fortes dans la structure d’age des
femelles. Des différences génétiques peuvent étre a |'origine de seuils physiologiques différents
déclenchant la maturité sexuelle chez les males et les femelles chez le saumon. Des différences dans
les seuils de maturation ont aussi été mis en évidence chez d’autres espéces de salmonidés (saumon

chinook ; Siegel et al. 2018).
Différenciation des populations

Les populations d’'une méme espece constituent généralement des entités spécifiques en termes de
composition phénotypique et génétique. Les différences de traits phénotypiques entre les populations
résultent a la fois de réponses a des conditions environnementales localement rencontrées par chaque
population mais aussi de différences dans les mécanismes de réponse a une méme pression, liés a

I’adaptation locale des populations.

Nos résultats montrent des valeurs de G50 différentes entre males et femelles et entre populations.
En effet les individus de chaque population ne doivent pas atteindre la méme croissance a la fin du
premier été en mer pour une méme probabilité de maturation (Figure 30). Ce résultat appuie
I’hypothése que I'age a maturation est un trait localement adapté. Ainsi, pour une méme croissance,
ce mécanisme est susceptible d’étre a I'origine de différences d’histoire de vie entre les saumons d’une
méme population en fonction de leur sexe, et entre populations. La diversité des réponses et des
histoires de vie entre populations, engendrée par ces mécanismes en réponse aux changements de
I’environnement, constitue une caractéristique déterminante de la résilience des populations de

salmonidés sur leur aire de répartition (Erkinaro et al. 2018; Braun et al. 2016).

En outre, nous avons mis en évidence des différences de croissance intrinseque en mer entre les cing
populations de saumon étudiées. Les différences de croissance peuvent étre associées a une différence
dans les conditions environnementales locales rencontrées, particulierement en riviere et pendant les
premiers mois en mer avant le mélange des populations (Friedland et Reddin 2000 ; Jacobson et al.
2021). Mais la croissance est aussi un trait héritable, les stratégies d’allocation des ressources a la
croissance et la spécialisation des régimes alimentaires peuvent étre localement adaptées (Aykanat et

al. 2020).

L'hétérogénéité des environnements fréquentés par différentes populations d’'une méme espéce est
a l'origine de forces de sélection locales (Kawecki et Ebert 2004 ; Adkison 2011). De maniere générale,
les traits propres a chaque population sont adaptés localement, c’est-a-dire qu’ils procurent aux
individus un avantage en terme de fitness dans leur habitat local (Kawecki et Ebert 2004 ; Carlson et
Seamons 2008). La divergence entre populations pourra étre d’autant plus forte que le flux de génes

est faible entre populations. De par leur forte structuration spatiale et un comportement de
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« homing » limitant la dispersion entre populations (Fraser et al. 2011 ; Hutchings et al. 2019), les

salmonidés sont particulierement sensibles a I'adaptation locale. D’autre part, les individus d’une

méme population se reproduisant majoritairement entre eux, les traits phénotypiques au sein de

chaque population évoluent sous I'effet de la dérive génétique. Ce phénomene est d’autant plus fort

que les effectifs des populations sont faibles.
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Figure 30: Représentation schématique des réponses spécifiques a chaque population dans la
proportion de 1HM dans un environnement marin partagé sous l’action de 1) de variations de
croissance au premier été en mer spécifiques aux populations mais synchronisées par un composante
commune ; 2) un mécanisme de réponse localement adapté sous la forme de norme de réaction
probabiliste de maturation lié a la croissance spécifique a chaque population.
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3. Des résultats qui renforcent les hypotheses sur la distribution spatiale des

saumons en mer

L’analyse des patrons temporels de croissance a I’échelle de plusieurs populations vient compléter les
connaissances existantes sur la distribution spatiale des saumons lors de la phase de migration marine.
Les interprétations formulées sur la cohérence des patrons de croissance reposent sur I’hypothese que
les conditions environnementales partagées par des individus dans une fenétre spatio-temporelle
donnée peuvent synchroniser leurs dynamiques temporelles (Moran 1953 ; Ranta et al. 1997 ; Kendall
et al. 2000 ; Lundberg et al. 2000 ; Olmos et al. 2019 ; 2020). Au contraire, les conditions
environnementales rencontrées dans des habitats distincts sont susceptibles de désynchroniser les
dynamiques temporelles (Gregory et al. 2017; Ohlberger, Scheuerell, et Schindler 2016). Notre
approche nous permet de formuler des hypothéses sur les routes migratoires des saumons, qui bien

que spéculatives, semblent refléter un réalisme écologique.

3.1 Des stratégies migratoires pré- et post- décision de maturation

Le Chapitre 1 souligne des variations de croissance communes chez les 1HM et les 2HM avant la
décision de maturation (premier été en mer) et des variations temporelles spécifiques a chaque classe
d’age aprés la décision de maturation (premier hiver). Ces résultats sont cohérents avec le modéle
proposé dans la synthése des migrations des saumons en Atlantique Nord de Dadswell et al. (2010) qui
propose que les populations a leur arrivée en mer rejoignent les courants de la circulation subpolaire
de I'Atlantique Nord (North Atlantic’s Subpolar Gyre, NASpG). Les post-smolt des populations
européennes entreraient dans la circulation via la Mer de Norvege (Dadswell et al. 2010 ; Mork et
al. 2012 ; Gilbey et al. 2021) tandis que les populations américaines rejoindraient les courants via
la Mer du Labrador (Friedland et Reddin 2000 ; Dadswell et al. 2010). Les futurs géniteurs en tant
gue 1HM ou PHM seraient donc mélangés a leur entrée en mer. Ce n’est que plus tardivement
(hiver ou printemps) que les routes de migrations se sépareraient, les PHM européens et nord-
ameéricains rejoignant la coté ouest du Groenland au deuxieme été en mer (Dadswell et al. 2010 ;

Reddin et al. 2012 ; Renkawitz et al. 2015).

3.2 Agrégation des populations dés le premier été en mer

Nos résultats montrent que malgré une part de variabilité spécifique a chaque population, la
croissance en mer au premier été est controlée par une composante commune captant la majeure
partie de la variabilité temporelle au cours de la série temporelle, supportant I’'hypothese d’une

agrégation de ces populations en mer dés le premier été en mer. Al’échelle de nos populations d’étude
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qui sont proches spatialement, les résultats suggéerent I’action de pressions communes agissant sur ces
populations (Figure 31). Le mélange des populations provenant des rivieres européennes en Mer de
Norvege dés le premier été (juin-juillet) est soutenue par de nombreuses études (Jacobsen et al. 2001
; Dadswell et al. 2010 ; Gilbey et al. 2021). Cependant la composition des agrégations en terme
d’origine varie spatialement et temporellement (Jacobsen et al. 2001 ; Gilbey et al. 2021). Les
populations sud-européennes mettraient environ deux mois a rejoindre les courants de la Mer de
Norvege (Dadswell et al. 2010). Les agrégations en mer pourraient étre influencées par des dates de
migrations qui sont treés variables entre populations selon leur latitude et les composantes locales de
leur habitats (Otero et al. 2014). Des différences de timing de migration et dans les routes au tout
début du premier été en mer (tel qu’identifié dans nos analyses) sont susceptibles de générer des

réponses de croissance différentes entre populations.

Les patrons de croissance sont cohérents avec les changements rapportés dans d’autres populations
qui rejoignent les zones de grossissement en mer de Norvege. Notamment, les résultats soulignent
une forte diminution de la croissance au premier été particulierement sur la période 2005-2010
associés a une diminution de la proportion de 1HM dans les retours marquée dans certaines
populations (Scorff, Sélune). En cohérence avec ce résultat Todd et al. (2021) font état d’une forte
augmentation des patrons lents de croissance lors de la phase post-smolt au début des années 2000
des populations écossaises rejoignant les zones de grossissement en Mer de Norvege. Aussi, les
saumons échantillonnés directement en mer de Norvege entre 1995 et 2019 ont montré une forte
diminution de leur facteur de condition entre 2003 et 2012 associée a une diminution de la quantité
et de la qualité de leurs proies (Utne, Pauli, et al. 2021). Ces différents résultats suggerent que
I’hypothése de pressions communes agisssant sur nos populations études serait généralisable a

d’autres populations.

Ce phénomeéne d’agrégation des populations pendant une période du cycle de vie est une
caractéristique partagée chez d’autres poissons migrateurs. C'est le cas des populations d’Anguille
européenne (Anguilla anguilla) et d’Anguille américaine (Anguilla rostrata) qui migrent sur des
distances allant de 2000 a 8000 km pour rejoindre leurs zones de reproduction en mer, principalement
en Mer des Sargasses (Kuroki, Miller, et Tsukamoto 2014). Chez les espéces de saumon du Pacifique,
les patrons de migrations sont plus complexes et pas toujours comparables a ceux du saumon
atlantique : certaines espéces fréquentent des zones plut6t estuariennes ou cétiéres (saumon chinook
Oncorhynchus tshawytscha, saumon coho Oncorhynchus kisutch) tandis que d’autres fréquentent des
zones situées au large du Pacifique dans le Golf d’Alaska et la Mer de Béring (saumon rouge

Oncorhynchus nerka, saumon rose a bosse Oncorhynchus gorbuscha, saumon keta Oncorhynchus
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keta). Tous connaissent aussi des phénomeénes d’agrégation de plusieurs populations lors de la phase

marine (Hansen et Quinn 1998 ; Neave 1964).
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Figure 31: Représentation simplifiée des routes de migrations et zones de grossissement des
populations de saumon en fonction de leur origine (Figure reprise d’aprés these Maxime Olmos 2019
basé sur le modele de Dadswell et al., 2010).
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4. Conséquences pour la dynamique de population

4.1 Relation trait-environnement et réponse démographique

Les réponses a la variabilité des conditions environnementales nous informent sur les mécanismes
susceptibles d’affecter la dynamique des populations. Les travaux du Chapitre 1 suggerent que la
détérioration de la croissance des saumons en mer influe sur les stratégies de maturation, en retardant
I’age a maturation. Par ailleurs, les effets de la croissance sur I'dge a maturation sont sexe-spécifiques

et génerent des histoires de vie contrastées chez males et femelles.

Cependant, les résultats du Chapitre 1.1l montrent que le mécanisme de norme de réaction liée a la
croissance n’explique qu’une partie de la variation des proportions des différentes classes d’age dans
les retours. Le modele de PMRN permet de prédire des fluctuations temporelles de composition d’age
relativement cohérentes avec celles observées dans les retours pour les populations du Scorff et de la
Sélune. Le déclin de la croissance a partir de 2005 se traduit par une augmentation de I’age moyen des
retours. Pour autant, les proportions des différentes classes d’dge de mer dans les retours sont tres
largement surestimées, suggérant linfluence d’autres processus démographiques susceptibles
d’intervenir dans les transitions entre les smolts et les retours d’adultes (notamment la survie post
décision de maturation plus élevée chez les 2HM que chez les 1HM). Cela renforce I'intérét d’intégrer
ces mécanismes dans un modéle de dynamique de population pour prendre en compte la variation

des effectifs dans les différents stades de développement.

La difficulté de faire des prédictions sur les réponses des populations a partir des relations traits-
environnement décrite par les normes de réaction est une propriété inhérente des systémes naturels
ou il est difficile d’avoir un controle de I'ensemble des facteurs confondants et les réplicats sont limités
(Chevin, Collins, et Lefévre 2013). Les approches s’appuyant uniquement sur les relations traits-
environnement sont souvent imprécises pour les réponses a I'échelle des populations dépendant
d’interactions complexes entre mécanismes individuels et populationnels (Brass et al. 2021). Dans
plusieurs stocks de poissons commerciaux (cabillaud, haddock, merlan, tacaud), Marty et al. (2014)
montre la contribution de trois mécanismes, démographique, plastique et évolutif, non-exclusifs, sur
I'age et la taille a maturité sexuelle. Mais ces mécanismes sont insuffisants pour expliquer les
tendances temporelles dans ces traits lorsqu’ils sont considérés indépendemment. Le développement
de modeles, intégrant une structure phénotypique et sa plasticité a I'environnement en interaction
avec les processus démographiques populationnels, devrait permettre une représentation riche de la

dynamique des populations (Brass et al. 2021).
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4.2 Intérét des modeles structurés

La prise en compte de cycles de vie complexes de certaines populations de poissons (plie, hareng,
cabillaud, anchois) comprenant différents stades de vie, différentes classes d’individus, et fréquentant
une diversité d’habitats, permet de mieux appréhender les effets du changement climatique (Petitgas
et al. 2013). En effet, ils permettent de prendre en compte I'hétérogénéité des réponses entre
individus ou classes d’individus existant au sein des populations. En outre, ils permettent d’identifier
les habitats et stades de vie auxquels se situent les changements, ainsi que les conséquences sur les
stades de vie consécutifs et les goulots d’étranglement que représentent certains stades de vie.
L’environnement fréquenté pendant des périodes courtes mais cruciales du cycle de vie peut en effet
avoir des impacts démesurés sur la réponse des populations (Siegel, Adkison, et McPhee 2018). Chez
le cabillaud, le capelan et le haddock, Stige et al. (2019) modélisent et quantifient I'importance de la
survie et de la variabilité de la croissance lors des jeunes stades de vie sur les stades de vie suivants et
sur la dynamique des populations dans son ensemble. La prise en compte de dynamiques séparées
pour males et femelles permet chez certaines especes de quantifier les impacts disproportionnés que
peuvent avoir certaines pressions chez un sexe par rapport a l'autre. Par exemple chez le Makaire bleu,
un modéle de population structuré par sexe a permis d’identifier I'impact de la pression de péche sur
la structure d’age des femelles (Lee et al. 2014). Chez le dauphin, Schwacke et al. (2017) développe un
modele structuré par age et par sexe pour identifier I'impact de la mortalité femelle comme facteur

critique du potentiel reproducteur de la population.

Pour comprendre comment les changements de croissance affectent la dynamique des populations,
nous avons intégré les résultats du Chapitre 1 dans un modeéle de dynamique de population structuré
par stade et par sexe centré sur la phase marine du cycle de vie entre le stade smolt et le stade retour
des individus matures aprées leur séjour marin (Chapitre 2). Cette approche nous permet de quantifier
I'impact des processus prenant place lors du premier été en mer, phase supposée critique pour la
survie et les choix maturation, sur les retours des géniteurs, et sur les paramétres controlant la
dynamique de population. La dynamique de la phase marine du cycle de vie est souvent modélisée en
aggrégeant 'ensembe des transitions sous la forme d’un taux de retour entre les smolts et les adultes,
associé a un taux de survie marine. Il est pourtant nécessaire de décomposer les processus prenant
place lors de la phase marine, en particulier la variabilité du taux de maturation aprées un ou deux hivers
en mer et la survie différentielle associée a ces deux stratégies. Décomposer ces processus permet de
mieux représenter comment I’'environnement impacte spécifiquement chaque transition. Il est aussi
nécessaire de décomposer le taux de retour par age de retour car la taille des géniteurs, directement
reliée a la durée de leur séjour marin, impacte la dépose d’ceuf (Fleming 1996). Enfin, méles et femelles

ont des histoires de vie différentes. Il est donc nécessaire de considérer des taux de transition
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spécifiques entre males et femelles afin notamment de pouvoir intégrer l'influence de
I’environnement sur la dynamique de la population. L'apport du modele de population développé dans
le Chapitre 2 est d’intégrer et de tester ces relations entre croissance et taux de transition dans un
modele de population basé sur la phase marine qui integre explicitement les différences males

femelles (Figure 32).

4.3 Interactions croissance-survie-maturation

Cette approche de modélisation de la dynamique de population montre une influence forte des
anomalies temporelles de la taille moyenne a la migration sur la survie post-smolt (21,4% des
fluctuations temporelles expliquées). Le taux de survie de la population du Scorff pourrait étre
multiplié par 2,4 pour des smolts dont la taille moyenne passerait de 13,9 cm a 14,7 cm. Les premiéres
semaines en mer constituent une phase critique du cycle de vie car elles concentrent la majorité de la
mortalité en raison de la forte pression de prédation en estuaire (Friedland 1998 ; 2000 ; Thorstad et
al. 2012). Nos résultats renforcent les conclusions obtenues par Gregory et al. (2019) et par Simmons

et al. (2021) pour la population de la Frome (Grande Bretagne) dans le cadre du programme SAMARCH.

Les résultats montrent aussi que les anomalies interannuelles de la croissance moyenne au premier
été en mer permettent d’expliquer une part importante des variations du taux de maturation
dépendante du sexe (29,3% des fluctuations temporelles expliquées chez les femelles ; 23,5% chez les
males). Une telle corrélation a été mise en évidence dans d’autres études empiriques qui trouvent des
corrélations positives entre la croissance post-smolt, particulierement au premier été, et la proportion
de poissons revenant en tant que 1HM (Friedland et Haas 1996 ; Hutchings et Jones 1998). Dans le
Chapitre 1.1, la proportion de 1HM prédite par le modéle de norme de réaction a partir de la croissance
moyenne de la population est positivement correlée (R? = 0.45) avec les proportions de 1HM observées
dans les retours du Scorff, males et femelles confondus. Nos résultats soulignent I'importante de
considérer des dynamiques séparées chez males et femelles. Probablement en raison de normes de
réactions croissance-maturation dépendantes du sexe (Chapitre 1), les variations dans I’age moyen au
retour en réponse aux changements de croissance sont plus fortes chez les femelles pour la population
du Scorff (Chapitre 2) : la probabilité de maturation en tant que 1HM est multipliée par 1,30 chez les
femelles contre 1,04 chez les males pour une croissance moyenne de |'écaille passant de 1,60 mm a
1,75 mm sur l'incrément de croissance d’écaille correspondant au premier été en mer. Aussi,
I"augmentation de la proportion de 2HM dans les retours est plus marquée chez les femelles sur la

période 2005-2010.

Ainsi, les variations temporelles de taux de retour sont expliquées trés majoritairement par les

variations temporelles du taux de survie des post-smolt (R%>99%). Cependant, lorsque les taux de
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retour sont considérés séparément par age de mer (1HM ou 2HM) et par sexe, les variations
temporelles du taux de maturation apres un an de mer expliquent une part importante des variations
temporelles des taux de retour : jusqu’a un R? de 57% pour le taux de retour 1HM males, et 47% pour
le taux de retour 2HM femelles). Dans de précédents travaux la survie post-smolt ressortait également
comme le principal facteur contrélant le taux de retours, mais les auteurs soulignent I'importance de
prendre en compte les changements des taux de maturation et des taux de retours spécifiques a

chaque age (Piou et al. 2015 ; Pardo et al. 2021).

Les relations entre les changements de croissance et les variations des parameétres démographiques
sont compliquées a établir en raison du manque d’observations directes en mer et des corrélations
existantes entre les traits et taux de transition. Les résultats soulévent une corrélation positive entre
le taux de survie en mer et le taux de maturation en tant que 1HM vérifiée chez males et femelles. Les
années de forte survie correpondent aussi, en moyenne, a des années pour lesquelles la probabilité
de maturation aprés un hiver en mer est élevée dans notre population. D’une part, cette interaction
peut résulter d’interactions entre les périodes de croissance consécutives. Dans la population du Scorff
les deux covariables d’anomalies de tailles de smolts et de croissance au premier été sont corrélées
positivement. Les incréments de croissance saisonniers pourraient étre déterminés a la fois par
I’environnement mais aussi par des relations encore mal comprises entre la croissance pendant des
périodes différentes, rendant difficile de quantifier le pouvoir explicatif de chacune séparément
(Tillotson et al. 2021). En outre, la survie post-smolt pourrait dépendre aussi des conditions de
croissance au premier été (Friedland, Chaput, et MacLean 2005 ; Friedland et al. 2017 ; Peyronnet et
al. 2007), des conditions de croissance défavorables étant aussi défavorables a la survie, expliquant la
corrélation positive observée. De facon concomitante a la diminution des conditions trophiques, le
changement climatique a pu accroitre la pression de prédation sur les post-smolts concentrant les

prédateurs dans les eaux cétieres (Friedland et al. 2017).

Le sens des corrélations entre périodes de croissance et dans les relations croissance-survie-
maturation est connu pour ne pas étre stationnaire dans le temps ni entre populations (Friedland,
Chaput, et MacLean 2005 ; Izzo et Zydlewski 2017 ; Olmos et al. 2019 ; Tillotson et al. 2021). Une
corrélation positive entre survie post-smolt et maturation a été mise en évidence de la méme fagon
dans plusieurs populations mais le sens de la corrélation peut varier en fonction des populations (Pardo
et al. 2021). Un enjeu est d’intégrer plus finement les covariations existant entre les traits pour mieux
qguantifier les relations existant entre croissance, survie, maturation et dynamique des populations,
prenant par exemple en compte la covariance entre les paramétres (Pardo et al. 2021). Mais ces

relations sont difficiles a établir en I'absence d’observations indépendantes.
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4.4 Conséquences déemographiques

Les années de mauvaise croissance en mer (notamment sur la période 2005-2010) sont caractérisées
par une maturation retardée provocant une plus forte proportion de saumons ayant passé plusieurs
années en mer dans les retours, particulierement chez les femelles (Fig. 2, Chapitre 2). Etant donné
que la fécondité des femelles 2HM est en moyenne deux fois supérieure a celles des femelles 1HM
(Figure 32), un résultat attendu serait que les variations de la proportion de femelles maturant en tant
que 1HM devraient avoir une influence forte sur la dépose d’ceufs moyenne induite par un individu
smolt femelle. Cependant, la corrélation positive entre survie post-smolt et maturation se traduit par
une faible proportion d’individus 1HM les années ou la survie et donc le taux de retour moyen est
faible. Ainsi, le taux de maturation n’a finalement que peu d’influence sur la dépose d’ceuf moyenne
par smolt femelle. Chaput (2012) propose qu’une population théorique de 1HM avec une fécondité
moyenne de 3000 ceufs par femelle doit atteindre un taux de retour de 13% alors qu’un taux de retour
de 6.7% serait suffisant pour maintenir une population de 2HM avec une fécondité moyenne de 6000
ceufs par femelle (ceci pour une survie ceuf-smolt fixée a 0.5). Sur le Scorff, le potentiel reproducteur
est le plus bas sur la période 2005-2010, ses variations temporelles sont presque entiérement
déterminées par la survie post-smolt et ne semblent pas compensées par I'augmentation de la
proportion de 2HM dont le taux de retour reste trés bas, remettant ainsi en cause le taux de

renouvellement suffisant pour la population.

Des changements dans les structures démographiques d’age et de taille en réponse aux changements
récents de I'environnement marin sont observés chez beaucoup de salmonidés et d’autres espéces de
poissons en Atlantique Nord (Baudron et al. 2014 ; Charbonneau, Keith, et Hutchings 2018 ; Ikpewe et
al. 2020) mais aussi dans I'Océan Pacifique (Siegel, McPhee, et Adkison 2017 ; Ohlberger et al. 2018 ;
Cline, Ohlberger, et Schindler 2019 ; Oke et al. 2020). Ces changements ont des conséquences sur le
potentiel reproducteur de ces poissons par une diminution de la qualité des géniteurs. Chez la sardine,
une diminution du facteur de condition est susceptible d’accroitre la mortalité naturelle et d’impacter
le succes reproducteur diminuant le taux de croissance des populations (Véron et al. 2020). Des déclins
de la taille a age sont reportés chez plusieurs espéces de saumons du Pacifique associés a des
changements de structure d’age de mer dans des directions différentes selon les especes, mais de
maniére générale provocant une diminution de 16% de la dépose d’ceufs (Oke et al. 2020). Chez le
saumon chinook (Oncorhynchus tshawytscha) on observe plutét une avancée de I'dge moyen a
maturité (Ohlberger et al. 2018 ; 2020). Si les causes de ces changements sont multifactorielles (péche,
prédation, élevage, compétition), le réchauffement climatique a pu privilégier des stratégies
d’histoires de vie plus rapides, avec une croissance et une maturation accélérées. La disparition des

grands individus agé peut étre responsable d’'une diminution de la productivité des population car la
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diminution de la taille et de I’dge moyens des géniteurs provoque une diminution de la fécondité et la
survie juvénile (Ohlberger et al. 2018). En intégrant la contribution relative de chaque sexe Ohlberger
et al. (2020) montre une réduction du potentiel reproducteur femelle (calculé dans le cas présent

comme la masse d’ceufs par femelle) de 24 a 35% depuis les années 1970.

RIVIERE OCEAN
Ségrégation spatiale Agrégation des populations Année 1
Facteurs locaux Facteurs communs/locaux
Eté 1
Smolts " @
Survie post-smolt Croissance
i | v 1 16
e poders podere
e
)

Taille a migration l

——————————— Hiver 1
Géniteurs
1HM & @ /2HM & € Adiiter 2
Eté 2

Taux de retour J
[ dge [sexe [

Eﬁ? m -— S w

l l Maturation | |
& * m

Potentiel
reproducteur

Figure 32 : Représentation schématique des effets des facteurs (encadrés rouges) sexe (o"# €), taille de
smolts a la migration et croissance au 1¢" été sur les taux de survie post-smolt et de maturation (boites
oranges) au cours de la phase marine et conséquences populationnelles (boites vertes) sur le retour des
géniteurs en riviere. Les paramétres s1, s2 (survie additionnelle expérimentée par les 1HM et les 2HM)
sont des taux fixes et le taux de maturation en 2° année est fixé a 100%. La contribution des taux de
transition aux taux de retour et au potentiel reproducteur sont représentés par I’'épaisseur des fléches.
Les smolts et les géniteurs sont des stades observables (encadrés noirs), 1HM et 2HM sont des stades
non observables (encadrés noirs pointillés).
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Il.  Apport des résultats pour la gestion

Le travail réalisé au cours de cette these a pour objectif d’améliorer les bases scientifiques des modeéles
utilisés comme outils d’aide a la décision pour la gestion a plusieurs échelles (Figure 33). Les résultats
obtenus apportent une meilleure compréhension des mécanismes de la variabilité des traits d’histoire
de vie et du nombre de géniteurs venant se reproduire dans plusieurs rivieres index (cours d’eau de
référence identifiées par la NASCO (ICES 2021) du sud de I'Europe. L'étude des dynamique de
population sur les rivieres index sert de base pour la construction et la paramétrisation des modeles
démographiques qui permettent des évaluations a plusieurs échelles. D’une part les modeles a
I’échelle des populations servent de base d’évaluation pour une gestion par les instances locales,
régionales ou nationales en charge de la gestion de la qualité des habitats en riviere et de la gestion
des péches territoriales cotieres, en estuaire ou en riviere. D’autre part, les informations provenant
des riviéres index sont agrégées pour construire des modeéles a I'échelle des grandes unités de stock
développés par les experts du Groupe de travail sur le saumon de I’Atlantiue Nord du CIEM (ICES 2021),
en charge de I'évaluation des stratégies de gestion en mer, notamment de la gestion des pécheries

opérant au large sur des mélanges de populations.

Les limites de conservation (CLs) pour le saumon atlantique sont souvent établies selon un principe
annalogue au Rendement Maximum Durable (MSY), c’est-a-dire basé sur la dépose d’ceufs qui permet
dans un régime d’équilibre de maximiser les captures. En particulier dans les stocks européens, les
limites de conservation correpondent au nombre de géniteurs de retour en riviére qui permet de
maintenir, en moyenne sur le long terme, le rendement maximal durable (Prévost et Chaput 2001;
ICES 2021). Il n’y a pas de données suffisantes pour estimer des limites de conservation pour chacune
des rivieres a saumon existantes. L’évaluation a I’échelle régionale ou nationale se base donc sur un
transfert de connaissances a partir de rivieres index vers les autres rivieres. Ainsi les modeéles
développés sur les rivieres index doivent décrire des mécanismes généralisables tenant compte des
covariables locales (ex : taille du bassin, latitude) (Prévost et al. 2003). L’agrégation des connaissances
régionales permet ensuite I'estimation de limites de conservation a I'échelle des grandes unités de
stocks nationales reconnues par le CIEM sur I'ensemble de l'aire de répartition du saumon en

Atlantique Nord.
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Figure 33 : Représentation schématique des liens entre gestion et réponses des populations de saumon
a I'environnement au niveau individuel sur les traits de vie et au niveau populationnel sur le taux de
retour, la composition et le potentiel reproducteur des géniteurs de retour en riviére.

1. Prendre en compte la non-stationnarité des parametres démographiques

dans I’établissement des points de références pour la gestion

Une des limites actuelles de la méthode d’établissement des limites de conversation est la
stationnarité des parametres démographiques dans le temps. La rapidité et l'intensité des
changements observés nécessite d’adapter la définition de ces points de référence aux conditions
environnementales actuelles en riviere et en mer (Lennox et al. 2021). La prise en compte de la
variabilité de I'environnement permet de construire des limites de conservation plus fiables avec des
intervalles de confiance tenant compte de l'incertitude des conditions environnementales (White et
al. 2016). Dans cette thése nous apportons de nouveaux éléments pour comprendre I'impact des
récents changements de croissance sur la variabilité des paramétres démographiques prenant place
lors de la phase marine, et in fine les conséquences sur la phase de reproduction conditionnant la
capacité des populations a se renouveler. Dans un contexte de changement rapide de I’'environnement

d’origine climatique, nous préconisons l'intégration de I'incertitude liées a I'effet de la variabilité des
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conditions environnementales sur les taux de transitions, et la considération des tendances

temporelles pour adapter les points de référence aux changements.

Notre travail a I’échelle de rivieres index souligne l'intérét d’intégrer a ces modeles le role de la
variabilité environementale (influant notamment sur la croissance) dans les processus
démographiques a plus large échelle. Les préoccupations quant a I'influence des changements récents
de I'environnement marin sont présentes sur I'ensemble de I'aire de répartition du saumon atlantique
car elles touchent la gestion des stocks partagés sur les zones de grossissement en mer. De récents
travaux de modélisation de la dynamique de population a des fins d’évaluation des stocks a I’échelle
du bassin de I'Atlantique Nord se sont intéressés a tester I’hypothése que la variabilité de la survie
marine et des histoires de vie résultent d’interactions entre survie pré-maturation, taux de maturation
et survie post-maturation (Olmos et al. 2019) répondant en partie a des pressions environnementales
d’origine climatique communes (Olmos et al. 2020). Ces travaux sont venus nourrir les modeéles utilisés
par le Groupe de Travail pour I'Evaluation du Saumon de I’Atlantique Nord (CIEM/NASCO ; ICES 2019).
Une perspective intéressante serait d’'y intégrer des processus dépendants de la croissance en riviere

et en mer et I’hétérogénéité des réponses entre les males et les femelles et entre populations.

2. Prendre en compte la non-stationnarité des parametres démographiques

dans I'évaluation du potentiel reproducteur

L’estimation de la dépose d’ceufs (équivalent de la biomasse féconde dans les modeéles halieutiques
classiques) relativement a la limite de conservation sert de base a I'évaluation du statut des
populations et a I'évaluation des stratégies de gestion. Dans les évaluation utilisées par le CIEM pour
le stock francais, le calcul de la dépose d’ceufs de chaque unité de stock dépend de la structure
démographique des retours et de la fécondité associée a chaque classe d’dge : la valeur estimée de
dépose d’ceuf par femelle 2HM peut étre plus que doublée par rapport a celle estimée pour une

femelle 1HM (Chaput 2012; ICES 2019 ; 2021).

Nous soulignons I'importance de prendre en compte les changements phénotypiques au cours du
temps. La contribution d’un individu a la reproduction varie en fonction de son phénotype. Le récent
déclin de la croissance au premier été, en affectant le taux de maturation, est responsable de
changements dans les taux de retours spécifiques a chaque classe d’age et de sexe, provocant des
changements dans la composition des géniteurs et donc dans le potentiel reproducteur des retours.
En outre, les géniteurs reviennent plus petit au méme age dans toutes nos populations (Figure 3,

Article 2). Si le calcul de la dépose d’oeufs annuelle dans les modéles d’évaluation prend en compte la
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contribution respective de chaque classe d’age a la reproduction, la fécondité est fixé pour une classe
d’age donnée. L'importance des changements de taille aux ages constatés milite fortement pour

I'intégration de la non stationarité des fécondités des femelles de chaque age (Lennox et al. 2021).

Le calcul de la dépose d’ceufs dans les modéles ne prend généralement pas en compte le changement
dans le rapport des sexes des différentes classes d’age, une proportion de femelles constante par
classe d‘age étant généralement considérée. Nos résultats soulignent I'importante de considérer des
dynamiques séparées chez les males et les femelles et les changements de sexe-ratios dans chaque
classe d’age de retour. Les nombres de géniteurs utilisés pour définir les limites de conservation sont
parfois sous-optimaux car il ne tiennent pas compte de la variabilité des sexe-ratios au sein des classes
d’age au cours du temps (Perrier et al. 2016). Considérer des dynamiques males et femelles séparées
nécessite d’intégrer des informations sur les sexe-ratios a la fois chez les smolts et les adultes. Le
compromis existant entre I'échelle considérée et la quantité et qualité des données disponibles
constitue un important challenge. En particulier, les données de sexe-ratio au stade smolts sont plus
rarement disponibles que chez les adultes dont le sexe-phénotypique est plus identifiable lors de la

reproduction.
3. Importance de la gestion en riviere

Nos résultats soulignent aussi I'importance de la croissance pendant la phase dulgaquicole du cycle de
vie sur la productivité des populations. En cohérence avec de précédents travaux (Armstrong et al.
2018 ; Gregory et al. 2019 ; Simmons et al. 2021), nous montront un effet important de la taille des
smolts au départ en mer sur la probabilité de survie des post-smolts. Ainsi, toute action de gestion
permettant de garantir de bonnes conditions de croissance en riviere afin de maximiser la taille des
smolts devrait permettre en retour de maximiser le taux de retour des géniteurs. Outre la taille, de
mauvaises conditions de croissance en riviere pourraient engendrer un retard a la smoltification
impactant finalement le nombre de smolts a la migration (Jonsson et Jonsson 2009). En effet, les smolts

A

agés de deux ans ou plus ont cumulé un plus grand taux de mortalité en riviére.

La question des actions de gestions a mener pour directement contrebalancer les effets du climat n’est
pas résolue. Cependant dans le contexte de conditions de croissance et de survie continuant de se
dégrader en mer sous 'effet du changement climatique, il parait important pour les gestionnaires de
réduire les risques en contrdlant la qualité des habitats en riviere, pour maximiser la taille des smolts
au départ en mer (Simmons et al. 2020). En particulier, favoriser la croissance des juvéniles peut
impliquer 1) la préservation de zones refuges d’eau froides préservant un effet négatif de trop fortes

températures ; 2) 'amélioration de la couverture en végétation dans les zones riveraines de la riviere
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favorisant I'abondance de proies pour les juvéniles (Thorstad et al. 2021). En outre la réduction des
dommages causés par la modification des habitats, la pollution, I'eutrophisation, la restriction des
mouvements causés par les barrages peut contribuer a améliorer la survie juvénile et le nombre de
smolts a dévalaison (Lennox et al. 2021). Thorstad et al. (2021) propose le développement de limites
de conservation basées sur la productivité des smolts au départ en mer, incluant I'incertitude quant a
la variabilité des conditions environnementales de croissance en riviere pour mieux évaluer I'état des

populations.
4. Prendre en compte I’hétérogénéité des réponses entre populations

Enfin, la variabilité des réponses aux pressions entre populations et les mécanismes contrélant les
traits d’histoire de vie propres a chacune doivent étre intégrés dans la gestion comme une source
d’incertitude dans le calcul des limites de conservation. La proportion de cours d’eau (donc de
populations) sur lesquels on dispose de données est relativement faible. L’hypothése que les
populations se comportent de fagon similaire sert souvent de base dans le transfert des infomations
acquises sur les population riches en données vers les populations pauvres en données (Prévost et al.
2003). Les résultats de cette these montrent que la variabilité des paramétres peut étre grande méme
entre des populations proches géographiquement. L’extension du modele développé dans le Chapitre
2 pour la population du Scorff aux quatre autres populations des rivieres index étudiées dans cette
these soulevent déja de nombreux challenges. D’une part, des différences régionales sont a prendre
en compte dans les pressions exercées en mer et en riviére sur les populations de saumon pour mieux
guider leur gestion. D’autre part, nous avons mis en évidence des réponses dans la croissance, a la fois
en riviere et en mer, et des mécanismes de réponse dans I'dge a maturation qui résultent a la fois de
facteurs communs et spécifiques a chaque population (Chapitre 1.11). Le récent travail de modélisation
mené par Pardo et al. (2021) a I’échelle de plusieurs populations suggéere aussi des différences dans les
mécanismes démographiques contrélant chaque population. De maniere plus large, le transfert des
connaissances aux modeles d’évaluation des stocks développés a I’échelle du bassin par la NASCO pour
modéliser et prédire les abondances de saumon atlantique dans les unités de stocks (ICES 2019 ; 2021)
tout en tenant compte de I'hétérogénéité entre populations et régionales des réponses et mécanismes
controlant les dynamiques des retours pose des challenges encore plus grands. Il nécessite la prise en
compte d’un plus grand degré de complexité et d’'une grande richesse de données disponibles. En
outre cela pose la question du juste degré de perfectionnement de la représentation des mécanismes

démographique par rapport aux questions de gestion que I’'on se pose.
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Ill.  Perspectives

A l'issue de ce travail de thése, nous avons apporté plusieurs avancées pour une meilleure
compréhension des mécanismes démographiques qui sont sous-jacents au taux de retour et au
potentiel reproducteur des adultes de saumon atlantique de retour en riviere. Ces résultats
permettent de combler certains manques de connaissance sur la phase marine du saumon et de
proposer des voies d’amélioration des bases scientifiques des modeles utilisés pour la gestion des
populations. Cependant de nombreuses questions restent en suspens et je vais tenter ici de proposer
quelques pistes concretes qui pourraient étre envisagées pour répondre a certaines de ces questions.
Les pistes que je propose d’explorer concernent notamment une meilleure caractérisation des facteurs
environnementaux a I'origine des réponses observées et de la distribution spatiale des populations en
mer. De futurs développement du modele de population sont possible pour mieux représenter les
conséquences des changements de croissance sur la structure de tailles au retour des adultes et pour
estimer la variabilité temporelle de la survie sur I'ensemble de la phase marine. Je propose aussi
d’intégrer de I’héritabilité dans les traits d’histoire de vie pour mieux identifier les mécanismes
plastiques et évolutifs en jeu. Enfin, un enjeu sera de quantifier les conséquences des changements
environnementaux sur l'ensemble du cycle de vie. Les données disponibles offrent encore de
nombreuses richesses pour répondre a ces questions. Certaines perspectives seront analysées lors de
projets de recherche a venir. D’autres perpectives ont été en partie explorées au cours de cette these

mais nécessitent d’étre approfondies.

1. Meilleure caractérisation des conditions environnementales marine

1.1 Relier changements de croissance et modification des conditions trophiques en
mer

Dans cette thése nous mettons en évidence des changements de croissance cohérent pendant la phase
marine de cing populations européennes de saumon. Cependant, la compréhension des mécanismes
et des facteurs environnementaux responsables de la variabilité de la croissance pendant la phase
marine pose des questions encore non résolues. Pour aller plus loin dans la compréhension des
changements de croissance en mer il est nécessaire de mieux caractériser les conditions
environnementales « favorables » et « défavorables » a la croissance en se rapprochant notamment
de I'hypothese de mécanismes d’origine trophique. La croissance est directement influencée par
I’environnement physique (température, oxygéne : Baudron et al. 2014 ; Lindmark et al. 2018 ;

Denechaud et al. 2020). Cependant, un impact indirect du climat se traduisant par des changements
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dans I'abondance, la qualité et la distribution des proies sur les zones de grossissement, a été proposés
comme étant le principal facteur des récents changements de croissance et du déclin des populations
de saumon atlantique (Beaugrand et Reid 2012 ; Mills et al. 2013 ; Utne, Pauli, et al. 2021). Beaucoup
d’études se sont basées sur des approches corrélatives mettant en relation des séries temporelles de
croissance ou de survie avec des covariables environnementales moyennées dans les domaines spatio-
temporels supposés fréquentés lors de la migration marine (Friedland 2000 ; Friedland et al. 2009;
Jensen et al. 2011; Olmos et al. 2020). D’autres ont étudié les changements dans les contenus

stomacaux de poissons directement prélevés en mer (Renkawitz et al. 2015; Utne, Pauli, et al. 2021).

De nouvelles approches innovantes, basées sur I'analyse des isotopes stables, ont permis d’étudier
I’écologie trophique et les mouvements des espéces marines (Trueman, McGill, et Guyard 2005 ;
Boecklen et al. 2011). En effet, la composition en isotopes du carbone et de I'azote (6*3C et §°N) dans
les tissus dépend a la fois de la composition isotopique a la base du réseau trophique (les producteurs
primaires), de la longueur du réseau et du niveau trophique de I'animal au sein de ce réseau
(Almoddvar et al. 2020). Le rapport 5§3C dépend aussi de la température et est intrinséquement lié aux
zones thermiques fréquentées dans I'océan (McMahon, Hamady, et Thorrold 2013). Le rapport §*°N
est plus directement lié au niveau trophique et toute diminution de sa valeur peut étre associée a une
modification des ressources alimentaires vers des niveaux trophiques plus bas, un raccourcissement
des chaines alimentaires, ou un changement dans la composition isotopique a la base du réseau

(McCutchan et al. 2003 ; 2003 ; Marcoux et al. 2012).

Comme illustré précédemment, les archives d’écailles comprennent des informations précieuses pour
remonter dans le temps et retracer les changements dans les conditions environnementales
rencontrées par les saumons au cours de leur vie. Les signatures isotopiques contenues dans les
écailles permettent d’identifier la position trophique et la localisation potentielle des zones de
nourrissage fréquentées par les saumons en mer, et d’en identifier les changements éventuels au cours
du temps. De récentes études ont permis d’identifier les zones fréquentées par différents stocks au
cours des derniers mois en mer (Espinasse et al. 2019 ; Almoddvar et al. 2020). En outre, des
différences liées aux stratégies de maturation ont été mises en évidence. Les PHM fréquentent des
zones de nourrissage et ont un régime alimentaire différents des 1HM lors de leurs derniers mois en
mer : lIs sont moins opportunistes (rapport isotopique moins variable) et se basent sur des proies de
plus haut niveau trophique (Kelly et al. 2019 ; AlImoddvar et al. 2020). Des changements de composition

isotopique sont corrélés a des changements de taux de croissance (Trueman, McGill, et Guyard 2005).

Une piste de recherche prometteuse serait de coupler les informations sur la croissance lue sur les

écailles avec la signature isotopique de ces mémes écailles afin d’identifier des facteurs responsables
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des variations de croissance. En particulier il s’agirait de tester si la variabilité individuelle de la
croissance est associée a une variabilité spatiale (6!3C) des zones de grossissement fréquentées et/ou
a une variabilité du niveau trophique (6°N) pouvant étre associée aux ressources alimentaires

utilisées.

La signature isotopique (8%3C et 8'°N) d’une partie des écailles analysées dans le cadre de cette thése
a été caractérisée. Un détourage de chaque écaille est réalisé pour récupérer le matériel a partir duquel
sont mesurés les ratios isotopiques correspondant a la derniére période de croissance en mer (derniers
mois en mer pour les 1HM et les 2HM). Les analyses a venir dans le cadre du programme SAMARCH
(post-doc de Quentin Queiros) permettront d’appuyer ou non nos hypothéses sur I'origine trophique
de la variabilité temporelle de la croissance des saumons en mer. En outre, elles apporteront des
éléments complémentaires pour préciser notre hypothese sur la ségrégation spatiale des 1HM et 2HM
apres la décision de maturation. Ces analyses permettront enfin d’identifier des différences spatiales
et/ou trophiques parmi les populations étudiées pouvant étre a I'origine de réponses différentes dans

la croissance en mer.

1.2 Affiner la compréhension de la distribution spatiale des populations en mer

Une autre perspective de cette these serait d’affiner notre compréhension de la distribution spatiale
des populations une fois en mer en utilisant I'information issue des données de croissance. Nous avons
mis en évidence I'existence de patrons de croissance communs entre populations lors du premier été
passé en mer soutenant I'hypothése d’une agrégation des populations issues de ces différentes
rivieres. Une part de la variabilité temporelle de la croissance reste néanmoins spécifique a chaque
population. Le degré de similarité des patrons temporels de croissance est-il lié a la distance entre ces
populations ? Etudier la corrélation dans les patrons de croissance temporels des populations deux a
deux pourrait mettre en évidence des groupes de populations fonctionnant de facon similaire

(Exemple : Figure 34).

Une autre approche serait de s’appuyer sur I’'analyse des trajectoires de croissance individuelles (séries
temporelles d’incréments de croissance pour chaque écaille) pour analyser plus finement la
synchronisation des populations dans le temps a partir de leur entrée en mer (Figure 35). Cela
permettrait d’avoir une idée plus précise de quand les populations s’agrégent, si certaines se
rejoignent plus rapidement que d’autres. Friedland and Reddin (2000) soulignent un chevauchement
des patrons de croissance en mer de plusieurs populations nord-américaines aprés 4 ou 5 paires de
circuli suivant I'entrée en mer permettant ainsi de dater au mois de juin ou juillet I'agrégation de ces
populations en Mer du Labrador. De récentes approches s’appuient sur des méthodes de modélisation

statistique adaptées au traitement des séries chronologiques multivariées de types Dynamic Factor
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Analysis (DFA ; Zuur et al., 2003) pour décrire les patrons de croissance sur les otolithes, identifier des
patrons communs ou spécifiques liés a leur origine des populations ou a d’autres facteurs
environnementaux (Goertler et al. 2016 ; Ohlberger, Scheuerell, et Schindler 2016). En outre, ce type
d’analyse permettrait de comparer les patrons de croissance avant et apres la décision de maturation
et d’appuyer ainsi nos hypotheses sur les stratégies de croissance spécifiques des 1HM et 2HM apres

la décision de maturation.
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Figure 34 : Corrélation de Pearson entre les cinq populations pour les variations temporelles de
croissance au premier été. (D’apres le stage de Master 2 de V. Santanbien, 2020).
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Figure 35 : Distance moyenne entre chaque paire de circuli (mm) sur les écailles des cing populations
en fonction de leur dge de retour (1HM/2HM) pour I'année de dévalaison de la cohorte de smolt 2014.

2. Mieux caractériser les conséquences d’une survie dépendante de la taille

Dans le modeéle de population développé dans le Chapitre 2 les fécondités propres aux 1SW et 2SW

sont fixées. Cependant, nous avons montré dans le Chapitres 1 une diminution de la croissance en mer
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affectant la taille a age au retour en riviére, particulierement marqué chez les 1HM. Ce déclin dans les
tailles au retour est soutenu dans d’autres systemes (Jonsson, Jonsson, et Albretsen 2016 ; Bal et al.
2017). Or, la qualité des géniteurs au moment de la reproduction, et notamment leur taille et leur
condition, affecte le nombre et la taille des ceufs produits (Fleming 1996), et donc le potentiel
reproducteur a I'échelle de la population. Ce phénomeéne peut venir amplifier des phénomenes de
déclin des populations. Une perspective de développement du modele serait donc de mieux prendre
en compte la croissance au cours de la phase marine a travers la modélisation de processus
démographiques taille-dépendants pour en quantifier les répercussions sur la structure de taille de la
population depuis de départ en mer jusqu’au retour en riviere, et la dynamique de population dans

son ensemble.

2.1 Modéliser les effets de la survie dépendante de la taille

La mortalité taille-dépendante ciblant les petits individus est un phénomene connu, particulierement
dans les premiers mois qui suivent la migration en mer. Les smolts les plus grands ont une plus grande
probabilité de survie car ils ont plus de chances d’échapper aux prédateurs (Armstrong et al. 2018 ;
Gregory et al. 2019 ; Simmons et al. 2021). Nous avons pu valider I'effet de la taille des poissons au

stade smolt sur la survie post-smolt lors des premiers mois en mer (Chapitre 2).

D’autres approches ont été menées lors de cette thése pour explorer comment la mortalité taille-
dépendante en mer est susceptible d’affecter la structure de taille des populations entre le départ en
mer et le retour enriviere (Violette Silve, Stage de Master 1, 2019). Ce travail s’est appuyé sur I'analyse
des collections historiques d’écailles de saumon disponibles sur la riviere Scorff. A partir de I'analyse
des écailles adultes par des modeles de rétro-calcul (Dahl 1910 ; Francis 1990 ; Heidarsson, Antonsson,
et Snorrason 2006) il a été possible d’estimer la taille qu’avaient les poissons au moment de leur
migration marine au stade smolt. Ainsi nous avons pu comparer la distribution de taille des smolts
ayant survécu a leur séjour en mer avec la distribution de taille des smolts lors de la dévalaison. Sous
I’hypothése d’une survie marine post-smolt dépendant de la taille des smolts a la migration, les smolts
« survivants » devraient étre un sous-échantillon biaisé vers les grandes tailles de I'ensemble des

smolts ayant migré vers la mer.

La qualité prédictive de différents modeles de rétro-calcul identifiés dans la littérature (Francis 1990 ;
Campana 1990 ; Ricker 1992 ; Vigliola et Meekan 2009) a été étudiée en utilisant un échantillon de
validation constitué de quatorze individus marqués individuellement par un transpondeur dont la taille
au stade smolt et au stade adulte est connu (Figure 36). Le décalage entre la distribution rétro-calculée
de tailles de smolts chez les adultes ayant survécu au séjour marin et la distribution de taille observées

chez les smolts dévalant, indique des tailles plus grandes chez les individus revenus en tant qu’adulte.
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Ce résultat suggére une survie dépendante de la taille. Cette sélection contre les smolts de petite taille
semble s’opérer plus fortement chez les smolts ayant passé une seule année en riviére par rapport aux
smolts qui ont passé deux années en riviere (Figure 37). En effet, migrer aprés deux années en riviére,
donc a une plus grande taille, améliore clairement les chances de survie en mer. Distinguer un effet
taille d’un effet age sur la survie nécessite cependant de pousser plus loin les analyses. Une piste
envisagée est d’estimer la survie relative pour une classe de taille donnée afin de déterminer s’il y a

des différences entre age de smolt pour une méme taille.
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Figure 36 : Photos de deux écailles prélevées sur un méme saumon atlantique (marquage individuel)
au stade smolt (a) et recapturé 737 jours plus tard en tant qu’adulte (b).(D’apres le stage de Master 1
de V. Silve, 2019).

Dans le prolongement du travail de V. Silve, nous avons initié la construction d’un modele bayésien
structuré par classes de taille de smolts afin d’estimer les parametres reliant les histogrammes de
tailles rétro-calculées des smolts revenus au stade adulte (post-mortalité sélective) et les
histogrammes de tailles observées dans la population de smolts a la dévalaison (pré-mortalité
sélective). L'information issue de la distorsion de ces deux histogrammes permet d’estimer les
parametres d’'une survie taille-sélective en estimant la survie relative de chaque classe de taille (voir
Annexe 5). Pour finaliser cette analyse, un travail de paramétrage et d’optimisation de la structure du
modele est encore nécessaire (choix du nombre de classes de tailles, robustesse de I'estimation des

parametres au nombre de classe, prise en compte d’un biais de rétro-calcul).
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Figure 37 : Distributions de tailles de smolts observées (lignes épaisses) et estimées par rétro calcul a
partir des écailles adultes (distribution grisée) pour les smolts d’dge 1 (Nobserve = 441, Nestime = 778) et les
smolts d’dge 2 (Nobservs = 214, Nestime = 292). (D’apres le stage de Master 1 de V. Silve, 2019).

2.2 Modéliser la croissance sur I'ensemble de la phase marine : conséquences sur la
structure de tailles des retours

En s’appuyant sur les travaux cités dans la section précédente, une perspective de développement du
modele de population présenté dans le Chapitre 2 est la construction d’'un modele structuré par la
taille qui décrit explicitement la croissance au cours de la phase marine et qui permet de quantifier les
conséquences des processus de survie et de maturation dépendant de la taille sur les structures d’age
et de tailles dans les retours, impactant ultimement le potentiel reproducteur et la dynamique de la
population. J’ai initié un tel travail de modélisation en collaboration avec I'équipe de Geir Bolstad lors
d’un séjour scientifique de 3 mois au Norwegian Institute for Nature Research (NINA), Trondheim,
Norvege. Nous avons développé une version du modeéle qui décrit la croissance entre les structures de
taille de différents stades, entre le stade smolt et la fin du premier été en mer des post-smolts (pré-
décision de maturation) et entre la fin du premier été en mer et le retour des 1HM et 2HM séparément
(post-décision de maturation). A chaque stade (smolt, sum1, retour 1HM, retour 2HM) les individus
sont répartis en 3 classes de taille (petits, moyens, grands) et la croissance est décrite d’un stade a
I"autre grace a un gain moyen de taille et un parametre de diffusion dans 'ensemble des classes. L'idée
est de faire dépendre directement la survie et la maturation de chaque classe de taille (Figure 38). Afin
d’estimer les taux de survie et de maturation, le modele utilise I'information issue des histogrammes
de tailles observées aux stades smolts et adultes, et retro-calculées a la fin du premier été en mer. On
fait I’hypothese de I'absence de tout processus taille-dépendant apres la décision de maturation a la
fin du premier été. On ne considéere donc pasde nouveau filtre sur les distributions des tailles apres cet

événement. Dés lors, la distribution de taille rétro-calculée a la fin du premier été en mer a partir des
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écailles adultes pour les 1HM et les 2HM est la résultante des processus de survie post-smolt taille-
dépendante, de croissance et de maturation taille dépendante ayant lieu avant la fin du premier été

(Voir Annexe 5 pour détails).

Cependant ce modéle demande encore un travail important de développement et pose de nombreux
challenges : comment choisir des classes de tailles représentatives de chaque stade ? comment
déterminer le nombre de classes de tailles ? Quelles est la sensibilité des paramétres au nombre de
classes de tailles? Comment estimer les parametres liés a la croissance (gain moyen de taille,
parametres de diffusion, ou autre fonction de croissance de type Von Bertalanffy par exemple)? Le
modele actuel pose des problemes de convergence. En effet trois classes de tailles ne permettent pas
d’estimer correctement les parametres de survie et de maturation. Notamment les parameétres
estimés semblent conduirent a une sous-estimation de la survie des petites classes et surestimation
de la survie des grandes classes. En effet I'histogramme de taille généré avec les parametres de survie
estimés conduit a un décalage beaucoup plus grand par rapport a celui estimé précédemment grace
aux distributions de tailles de smolts observées (lignes épaisses) et estimées par rétro calcul a partir
des écailles adultes (Figure 37). Pour pallier a ce probleme il serait nécessaire d’augmenter le nombre

de classes afin de mieux estimer les parametres de survie et de maturation taille-sélectives

Les résultats préliminaires montrent néanmoins une diminution progressive du nombre d’individus
dans la grande classe de taille et une augmentation de la proportion d’individus dans la plus petite

classe de taille dans les retours (

Figure 39). Ce phénomeéne est susceptible d’affecter la fécondité des poissons en affectant leur survie
et la dépose d’ceufs (nombre et taille des ceufs), et ultimement I'ensemble de la dynamique des

populations.



DISCUSSION GENERALE

RL> gy,
E,

Cr0|ssance[E] x sl
e II I
R2,
J ’b
Psu rv[S,] Crmssance[S ] 5 .
Smolts %, >

Croissance[E;] x s2

nonmat

Fin 1¢r été

Figure 38 : Représentation schématique du modéle structuré par classes de tailles (1 :petite;
2 :moyenne ; 3 :grande) au stade smolt (S;), a la fin du premier été (E;), et au retour des IHM (R1,) et
des 2HM (R2)). Psurv[Sj] est la survie sélective des post-smolts, Pmat[E;] est la probabilité de maturation
apres un hiver en mer propre a chaque classe de taille, s1 et s2 sont les taux de survie additionnels
expérimentés par les 1IHM et les 2HM aprés la décision de maturation et sont fixes pour chaque classe
de taille. Pour les distributions grises nous disposons de données de tailles observées (Smolts, 1HM,
2HM) ou rétrocalculées (Fin 1¢" été). Les distributions bleues sont des stades latents non observables,
estimés par le modele.
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Figure 39 : Changements dans les proportions d’individus appartenant aux classes de tailles petites,
moyennes, grandes entre 1996 et 2016 dans les retours des 1HM (1SW) et 2HM (2SW), mdéles (M) et
femelles (F). D’aprés un projet de modélisation mené avec des étudiants de M2 encadré en 2021.
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3. Estimer la variabilité temporelle de la survie sur I'ensemble de la phase

marine

Un enjeu majeur est I’estimation de la variabilité temporelle dans la survie sur I’'ensemble de la phase
marine. En particulier il s’agit de mieux séquentialiser la variabilité dans la survie pré- et post décision
de maturation en tant que 1HM a la fin du premier été. En effet, le modeéle de population que nous
avons développé dans le Chapitre 2 concentre I'ensemble de la variabilité temporelle dans les
processus ayant lieu au cours du premier été en mer (survie et maturation). Les inférences faites sur
la variabilité temporelle de la probabilité de maturation reposent sur I’hypothése d’un taux de survie
constant pour les 1HM et 2HM. Or les proportions de 1HM et 2HM dans les retours dépendent a la fois
du taux de maturation et de la survie différentielle de ces deux stratégies en mer. Dans le modéle
développé, la survie entre la fin du premier été et le retour est constante dans le temps et dépend d’un
taux de mortalité par mois supplémentaire fixé et du nombre de mois supplémentaires avant les
retours respectifs des 1HM et 2HM. Or la littérature soutient des zones de migrations différentes chez
les 1HM et les 2HM avant leur retour en riviere. Ces zones sont fortement impactées par des
changements écosystémiques d’origine climatique depuis les années 1990 (Taboada et Anaddén 2012 ;
Renkawitz et al. 2015). Il est donc peu réaliste de considérer une survie constante dans le temps ou
avec une variabilité temporelle similaire pour les 1HM et 2HM. Cette hypothése est cohérente avec les
résultats du Chapitre 1 dans lequel nous avons montré une désynchronisation des patrons temporels

de croissance des 1HM et 2HM aprés la décision de maturation.

Séparer la variabilité temporelle dans la survie pour les 1HM et 2HM est un probleme récurrent pour
les modeles développés a différentes échelles. En I'effet, des estimations de survie reposent la plupart
du temps sur des données d’abondance de smolts et d’adultes de retour apres leur séjour marin. Or la
séparation des survies pré- et post- décision de maturation nécessiterait des observations
intermédiaires entre le stade smolt et le stade de retour, idéalement au moment de la décision de
maturation. Gregory et al. (2019) a I'échelle de la population de la Frome (Royaume-Uni) et Olmos et
al. (2019; 2020) a I'échelle du bassin Atlantique Nord considerent une mortalité additionnelle aprés la
premiere année qui est constante dans le temps comme cela est le cas dans le modéle développé dans
le Chapitre 2. Massiot-Granier et al. (2014) considere deux hypothéses alternatives avec soit une
mortalité additionnelle (deuxieme année en mer) variable dans le temps mais une probabilité de
maturation constante, soit une probabilité de maturation variable dans le temps mais une mortalité
additionnelle constante. La variabilité interannuelle est alors attribuée a I'un ou a I'autre parameétre.
Dans le modele récemment développé par Pardo et al. (2021), les trois paramétres de maturation, de

survie pendant la premiere et pendant la deuxiéme année en mer sont estimés. Mais des contraintes
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fortes sont imposées aux parametres de survie sous la forme de lois de probabilités a priori
informatives. Sous réserve de I'hypothéese d’une survie non différente entre les males et les femelles,
le développement d’un modele séparant les dynamiques des males et des femelles et considérant des
stratégies de maturation dépendantes du sexe pourrait, en théorie, permettre d’identifier les

variabilité inter-annuelles de la survie pre- et post- décision de maturation.
4. Prendre en compte I'héritabilité dans la dynamique de maturation

L'expression de I’age a maturité sexuelle chez le saumon résulte de mécanismes a la fois plastiques et
évolutifs (Mobley et al. 2021). Les changements de I'environnement, notamment des conditions de
croissance et de survie, sont a 'origine de réponses dans la structure d’age au retour en riviere dans
les populations de saumon. Nous avons montré qu’une diminution de la croissance pendant le premier
été en mer était susceptible de retarder I'atteinte de seuils physiologiques nécessaire pour déclencher
la maturation et le retour en riviere. Une part importante de la variabilité temporelle dans la
probabilité de maturation serait expliquée par une réponse plastique aux variations interannuelles de

la croissance au premier été (29% pour les femelles et 24% pour les males).

Mais I’age a maturité sexuelle est un trait fortement héritable (Reznick, Bryga, et Endler 1990), qui
varie entre sexes (Barson et al. 2015 ; Mobley et al. 2021) et entre populations (Czorlich et al. 2018).
Une étude récente a mis en évidence le réle d’un géne (vgll3) qui expliquerait jusqu'a 40% de la
variabilité dans ce trait (Barson et al. 2015). L’architecture génétique de ce gene permettrait
d’expliquer en partie les différences d’age a maturité sexuelle entre les males et femelles. En effet la
dominance des alléles « E » et « L » de ce géne chez les individus hétérozygotes est dépendante du
sexe : le génotype « EE » génere une maturation précoce chez les deux sexes tandis que le génotype
« LL » engendrerait plut6t des retour tardifs (aprés deux années ou plus passées en mer). Cependant
le génotype « EL » est associé a des retours précoces chez les males et des retours plus tardifs chez les
femelles (Figure 40). Ces effets de dominance peuvent varier entre populations (Czorlich et al. 2018).
Les changements de I'environnement marin sont susceptibles d’affecter les forces de sélection et
d’induire des modifications dans la réponse modélisée sous la forme d’une norme de réaction
probabiliste reliant croissance et décision de maturation. De tels changements ont été démontrés chez
le Saumon Chinook se traduisant par une diminution du seuil de croissance nécessaire a la maturation
chez les méles et les femelles et constituant une réponse adaptative a la pression de sélection exercée

par la péche.

Une perspective encourageante est de décomposer la part génétique et la part plastique dans la

variabilité de la décision de maturation. L'information sur le génotype lié au géne VglI3 a été obtenue
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pour une partie de I'échantillon d’écailles utilisées pour cette thése. De prochaines analyses devraient
permettre de tester I'effet des différents génotypes sur la norme de réaction sexe-spécifique liant
croissance et maturation afin de quantifier la contribution relative des facteurs plastiques et
génétiques dans la détermination de I'age a maturité. Cette information pourrait permettre de
déterminer si la croissance des individus est elle-méme influencée par des différences génétiques. En
outre, I'acces a I'information génétique permet de tester si la structure d’age au retour des saumons
a changé en réponse a des modifications de croissance et/ou des changements dans les fréquences
génotypiques du gene VglI3 : Il serait intéressant de mesurer quelles sont les tendances temporelles
dans les fréquences (« EE », « EL », « LL ») ? Sont-elles corrélées aux changements temporels observés
dans I'age au retour des adultes en riviere ? Les normes de réaction de décision de maturation

spécifiques a chaque génotype et a chaque sexe ont-elles évolué dans le temps ?

Probabilité de
maturation 1HM

A S —
EE EL LL EE EL LL
Génotype VGLL3

Figure 40 : Représentation schématique de la probabilité de maturation apres un hiver en mer (1HM)
en fonction des trois génotypes sur le gene vgli3 et différence d’architecture génétique pour les femelles
(rouge) et les mdles (bleu). Figure inspirée de Barson et al. (2015b).

5. Intégrer les conséquences de la variabilité de I'environnement marin sur

I’ensemble du cycle de vie

Outre I'abondance, les rapports des sexes et les variations de tailles moyenne a dévalaison, des études
rapportent des changements dans la structure d’age moyen a dévalaison (Aprahamian, Davidson, et
Cove 2008). Considérer plus d’hétérogénéité au stade smolt en quantifiant I'effet de I'age des smolts
sur les taux de survie et de maturation permettrait de quantifier plus précisément I'impact de ces
changements sur le retour des adultes. En outre, intégrer des dynamiques séparées pour chaque classe
d’age de smolt permettrait d’étudier les interactions entre stratégies de vie en riviére et en mer en
relation avec les changements de I’environnement et d’affiner notre compréhension de la dynamique

des populations de saumon.
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De plus, les changements environnementaux affectant les stades de la phase marine du cycle de vie
du saumon sont susceptibles d’avoir de multiples conséquences sur I'ensemble des phases de son cycle
de vie avec des effets directs et des effets indirects sur les cohortes suivantes. Dans le modele actuel
seule la phase marine est représentée. Il serait intéressant de boucler le cycle de vie en intégrant la
représentation des processus démographiques de la phase eau douce du cycle de vie entre le stade
ceuf et le stade smolt. En affectant le potentiel reproducteur, les changements des conditions
océaniques, notamment des conditions de croissance, peuvent avoir des répercussions sur le nombre
de descendants produits et sur leur qualité. Cela est susceptibles de générer des effets indirects sur les
interactions de compétition des juvéniles en riviere, leur croissance et ultimement sur le nombre de
smolts et la taille a dévalaison affectant les processus de la phase marine (Chaparro-Pedraza and Roos
2019 ; Figure 41). En effet, nombre de juvéniles et croissance en eau douce sont généralement

négativement corrélés (Simmons et al. 2020 ; Ulaski et al. 2022).

Le cycle de vie et la dynamique des populations de saumon sont tres sensibles a la phase d’eau douce,
en particulier a la survie juvénile et aux phénomenes de densité dépendance la controlant (Russell et
al. 2012). Mais d’autres pressions viennent se rajouter car le changement climatique et I'augmentation
des températures en riviere ont de multiples conséquences sur la dépose d'ceufs, les taux
métaboliques, la tolérance thermique permettant la survie et la croissance des saumons en riviére
(Thorstad et al. 2021 ; Ulaski et al. 2022). Considérer ces changements sur la phase riviere du cycle de
vie est d’autant plus important que nous avons montré I'importance du nombre et de la taille des

smolts a migration sur la survie marine et le taux de retour des adultes.
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Figure 41: Effets directs (fleches noires) et indirects (fleches grises) des changements de
I’environnement marins sur les traits d’histoire de vie et les processus populationnels sur deux
générations. Figure inspirée de Chaparro-Pedraza and Roos (2019).
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Annexe 1 : Distribution des mesures des incréments de croissance, des espacements intercirculi
moyens et des nombres de circuli moyens pour les périodes de croissance saisonnieres marines
identifiées sur les écailles adultes : premier été (Sum1), premier hiver (Winl), reprise de croissance
(Plus), deuxieme été (Sum?2), deuxieme été (Win2).
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Annexe 2 : Tables et figures supplémentaires de I’Article 2 (Chapitre 1.11)

Table A 2.1: Sample size from each population (a-e) for each smolt year for one-sea winter (1SW) and
two-sea winter (2SW), males (M) and females (F) and unsuccessfully determined sex (N). Genetic
material extracted from scales is not always available: DNA extracted from the oldest scales may have
been degraded, numerous of them have been clean with sodium hydroxide or only stored printed on
acetate slides making any genetic analyze impossible. Thus some years we had access to sex
information for a small number of individuals

a- SCORFF | smolts 1SW 25w
smolt year |Sexed Total |Sexed Total |Sexed Total
1985 0 0 0 0 3 30
1986 0 0 1 14 26 30
1987 0 0 23 30 29 30
1988 0 0 17 24 28 30
1989 0 0 24 30 25 30
1990 0 0 12 20 20 23
1991 0 0 24 30 15 19
1992 0 0 23 30 24 30
1993 0 0 25 30 25 30
1994 0 0 25 30 28 30
1995 27 27 19 30 14 30
1996 21 30 14 30 17 20
1997 28 30 22 30 16 30
1998 30 30 25 30 26 30
1999 30 30 26 30 23 23
2000 29 30 27 30 14 18
2001 20 30 17 30 27 30
2002 29 30 27 30 25 30
2003 30 30 24 30 22 30
2004 21 30 24 30 27 30
2005 29 30 28 30 29 30
2006 29 30 27 29 30 30
2007 30 30 29 30 29 30
2008 26 30 26 30 25 25
2009 27 30 26 30 24 30
2010 29 30 27 30 23 30
2011 30 30 31 31 30 30
2012 26 30 30 30 29 30
2013 28 30 28 30 29 30
2014 28 30 24 29 30 30
2015 33 33 33 33 28 30
2016 30 32 11 30 30 31
2017 28 31 29 30 0 0




2018 28 30 0 0 0 0
b- SELUNE | smolts 1SW 25W
smolt year |Sexed Total |Sexed Total |Sexed Total

1985 19 30 0 0 5 30

1986 9 30 11 24 29 30

1987 21 30 24 28 24 30

1988 13 30 8 8 26 31

1989 15 30 17 22 28 30

1990 15 21 29 30 28 30

1991 25 30 29 30 29 30

1992 4 21 27 30 29 30

1993 14 30 29 30 32 32

1994 21 26 30 30 29 30

1995 29 30 29 30 30 30

1996 30 30 30 30 30 30

1997 30 30 28 30 29 30

1998 30 30 30 30 30 30

1999 21 21 30 30 31 31

2000 30 30 28 30 30 30

2001 30 30 29 29 29 30

2002 30 30 25 25 30 30

2003 30 30 30 30 30 30

2004 30 30 30 30 30 30

2005 29 30 30 30 29 30

2006 29 29 30 30 30 30

2007 30 30 30 30 26 26

2008 30 30 30 30 23 23

2009 30 30 30 30 30 30

2010 30 30 30 30 30 30

2011 30 30 30 30 30 30

2012 30 30 30 30 30 30

2013 30 30 30 30 30 30

2014 30 30 30 30 27 30

2015 29 30 30 30 26 26

2016 30 30 30 30 0 0

2017 30 30 0 0 0 0
c- BRESLE Smolts 1SW 2SW
smolt year |Sexed Total |Sexed Total |Sexed Total

1983 0 0 0 0 5 11

1984 0 0 14 30 5 9

1985 0 0 19 30 2 15

1986 0 0 6 30 3 8

1987 0 0 12 30 1 8

1988 0 12 15 30 3 17

1989 0 0 8 30 1 14

1990 0 0 13 30 13 24
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1991 0 0 26 30 1 3
1992 0 0 7 15 0 0
1993 0 27 5 23 0 1
1994 0 9 1 13 4 9
1995 0 0 3 11 0 1
1996 0 0 2 15 0 0
1997 0 0 11 30 1 7
1998 0 0 1 5 0 2
1999 0 0 0 2 0 0
2000 0 0 0 5 0 0
2001 0 0 0 30 0 4
2002 0 0 0 7 0 2
2003 0 0 0 30 0 13
2004 0 0 0 30 0 29
2005 0 8 0 22 0 0
2006 0 0 0 15 3 3
2007 0 30 30 30 12 13
2008 27 35 25 29 15 16
2009 30 30 29 29 4 4
2010 30 31 30 30 10 11
2011 30 31 30 30 27 27
2012 30 30 30 30 9 10
2013 4 5 22 26 12 12
2014 0 0 30 30 6 6
2015 15 15 30 30 27 27
2016 0 0 30 30 18 18
2017 27 30 30 30 0 0
2018 11 20 0 0 0 0
d- FROME Smolts 1SW 2SW
smolt year |Sexed Total |Sexed Total |Sexed Total
1969 0 0 0 0 2
1970 0 0 0 9 0 12
1971 0 0 0 15 0 12
1972 0 0 0 25 0 8
1973 0 0 0 10 0 6
1974 0 0 0 9 0 17
1975 0 0 0 4 0 24
1976 0 0 0 30 0 9
1977 0 0 0 5 0 1
1978 0 0 0 1 0 10
1979 0 0 0 0 0 12
1980 0 0 0 12 0 5
1981 0 0 0 12 0 7
1982 0 0 0 19 0 15
1983 0 0 0 7 0 15
1984 0 0 0 14 0 26




1985 0 0 0 63 0 22
1986 0 0 0 19 0 14
1987 0 0 0 29 0 20
1988 0 0 0 10 0 2
1989 0 0 0 7 0 5
1990 0 0 0 1 0 5
1991 0 0 0 10 0 3
1992 0 0 0 19 0 2
1993 0 0 0 3 0 5
1994 0 0 0 11 0 2
1995 0 0 0 6 0 9
1996 0 0 0 3 0 3
1997 0 0 0 6 0 1
1998 0 0 0 7 0 0
1999 0 0 0 1 0 7
2000 0 0 0 6 0 2
2001 0 0 0 7 0 0
2002 0 0 0 0 0 1
2003 0 0 0 2 0 1
2004 0 0 0 3 0 1
2005 0 0 0 1 0 3
2006 27 30 0 2 0 0
2007 30 30 0 0 0 6
2008 30 30 0 3 0 1
2009 30 30 0 1 0 1
2010 29 30 0 7 0 2
2011 29 30 0 5 0 4
2012 29 30 0 10 0 2
2013 30 30 0 3 0 3
2014 29 30 0 6 0 5
2015 26 28 0 1 0 0
2016 30 30 0 6 0 5
2017 30 30 0 1 0 0
2018 30 30 0 0 0 0
e-TAMAR | smolts 1SW 2SW
smolt year |Sexed Total |Sexed Total |Sexed Total
1984 0 0 0 0 0 15
1985 0 0 0 30 0 13
1986 0 0 0 30 0 30
1987 0 0 0 30 0 10
1988 0 0 0 12 0 0
2001 0 0 0 0 21 30
2002 23 30 29 30 30 30
2003 24 30 30 30 30 30
2004 16 28 23 23 30 30
2005 27 30 30 30 30 30
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Table A2.2: AICc and AAICc for LMER models describing smolt growth during the river phase (Riv) and
testing the fixed effects of population (Byop), and random effects of smolt year specific (Btpop) Or NOt (01t)
to each combination of year and population. A and a: stands for fixed and random intercepts. €:pop,iare
independent and identically distributed normal errors. AAICc is relative to the best model (AAICc = 0)
indicated in bold. Parameter estimates of random and fixed effects for the final optimal models are

given.
Riv
Random structure K AlCc AAICc
Population-specific ot + Btjpopt Etpop,i 8 7232 0
variations
common variations Ot + Etpop,i 7 7301 68
Fixed structure K AlCc AAICc
Population effect A +Bpop 8 7216 0
Common intercept A 4 7310 94
Selected model Marginal R>  Conditionnal R?
A + Bpop + 0t + Btjpopt Etpop,i 0.19 0.30

Random effects Variance (SD)

Bt/pop 0.07 (0.26)

oy 0.05 (0.22)

Etpop,i 0.71(0.84)
Fixed effects Estimate (SE) p-value df
A (Sélune) -0.01 (0.07) 0.865 62.80
Bpop (Bresle) 1.12 (0.11) <0.001 68.28
Bpop (Frome) -0.29(0.11) 0.008 59.80
Bpop (Scorff) 0.10 (0.08) 0.258 54.96
Bpop (Tamar) -0.50 (0.10) <0.001 58.06
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Table A2.3: AlCc and AAICc for LMER models describing body size growth during the first summer at
sea (Sum1) and testing the fixed effects of population (Bpo), sea-age (Cage), any interaction between
population and sea-age (Dagepop), and random effects of smolt year specific (Btjpop OF Bt|pop:age) OF NOt
(ar) to each combination of year, population and age. A and a. stands for fixed and random intercepts.
Etp0p,i Are independent and identically distributed normal errors. AAICc is relative to the best model
(AAICc = 0) indicated in bold. Parameter estimates of random and fixed effects for the final optimal

models are given.

Suml
Random structure K AlCc  AAICc
Population specific trend Q: + Btjpop + Etpopage,i 13 15507 0
Population and age specific trend At + Btjpop:age *+ Etpop,age,i 13 15519 12
Common trend Qt + Etpop,age,i 12 15543 36
Age specific trend Q¢ + Btjage + Etpop,age,i 13 15545 38
Fixed structure K AlCc  AAlCc
Population + age effects A + Bpop + Coge 9 15462 0
Population x age effects A + B,y + Cage + Dage,pop 13 15467 5
Population effect A + Boop 8 15565 103
Age effect A + Coge 5 15580 118
Common intercept A 4 15670 208
Selected model  Marginal R®>  Conditionnal R?
A + Bpop + Cage + Ot + Btjpop + Etpop,age,i 0.073 0.25

Random effects Variance (SD)

Bt/pop 0.02 (0.15)

a:  0.15(0.39)

Etpop,age,i 0.78 (0.88)
Fixed effects Estimate (SE) p-value df
A (Sélune, 1SW) 0.38 (0.07) <0.001  72.25
Bpop (Bresle)  -0.60 (0.05) <0.001  99.01
Bpop (Frome) -0.29 (0.06) <0.001 203.23
Bpop (Scorff) 0.16 (0.05) 0.002 78.74
Bpop (Tamar) -0.22 (0.06) <0.001 83.00
Cage (2SW)  -0.25 (0.02) <0.001 5801.02
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Table A2.4: AICc and AAICc for LMER models describing body size growth during the first winter at sea
(Win1) and testing the fixed effects of population (Byop), Sea-age (Csge), any interaction between
population and sea-age (Dagepop), and random effects of smolt year specific (Btjpop OF Bt|pop:age) OF NOt
(ar) to each combination of year, population and age. A and a. stands for fixed and random intercepts.
Etpop,i Are independent and identically distributed normal errors. AAICc is relative to the best model
(AAICc = 0) indicated in bold. Parameter estimates of random and fixed effects for the final optimal
models are given.

Winl
Random structure K AlCc  DAICc
Population and age specific trend 0t + Btjpop:age + Etpop,age,i 13 15522 0
Population specific trend e+ Btipop + Etpop,age,i 13 15588 66
Age specific trend at + Btjage + Etpopage,i 13 15637 115
Common trend Q¢ + Et pop,age,i 12 15710 187
Fixed structure K AlCc  AAICc
Population + age effects A + Bpop + Cage 9 15486 0
Population x age effects A + Bpop + Cage + Dage,pop 13 15488 2
Age effect A + Cage 8 15532 47
Population effect A + Buop 5 15671 186
Common intercept A 4 15683 197

Selected model  Marginal R>  Conditionnal R?

A + Bpop + Cage + At + Btjpop:age + Etpop,age,i 0.14 0.26
Random effects Variance (SD)
Bt/pop 0.08 (0.28)
& 0.05(0.22)
Etpop,age,i 0.76 (0.87)

Estimate (SE) p-value df Df

A (Sélune, 1SW)  -0.57 (0.06) <0.001 101.87
Bpop (Bresle) 0.32 (0.06) <0.001 201.95
Bpop (Frome) 0.46 (0.07) <0.001 343.64
Bpop (Scorff) -0.0003 (0.06) 0.996 169.97
Bpop (Tamar) 0.22 (0.07) 0.003 176.29

Cage (2SW)  0.73 (0.04) <0.001 208.36
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Table A2.5: AICc and AAICc for LMER models describing body size during the plus growth (Plus) and
testing the fixed effects of population (Byop), and random effects of smolt year specific (B:pop) Or Not (i)
to each combination of year and population. A and a: stands for fixed and random intercepts. €:pop, are
independent and identically distributed normal errors. AAICc is relative to the best model (AAICc = 0)
indicated in bold. Parameter estimates of random and fixed effects for the final optimal models are

given.
Plus
Random structure K AlCc AAICc
Population-specific ot + Btjpop* Etpop,i 8 9850 0
variations
common variations Ot + Etpop,i 7 9891 41
Fixed structure AlCc AAICc
Population effect A+ Bpop 8 9832 0
Common intercept A 4 9844 12
Selected model Marginal R2  Conditionnal R?
A + Bpop + Ot + Bijpopt Etpop,i 0.01 0.11

Random effects Variance (SD)

Bt/pop 0.05 (0.23)

oy 0.05 (0.22)

Etpop,i 0.89 (0.95)
Fixed effects Estimate (SE) p-value Df
A (Sélune) -0.16 (0.06) 0.012 97.22
Bpop (Bresle) 0.26 (0.08) 0.001 80.95
Bpop (Frome) 0.03 (0.09) 0.715  159.65
Bpop (Scorff) 0.12 (0.07) 0.120 73.26
Bpop (Tamar) 0.32 (0.09) 0.001 80.84
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Table A2.6: AlCc and AAICc for LMER models describing body size during the second summer at sea
(Sum2) and testing the fixed effects of population (Byop), and random effects of smolt year specific
(B:100p) OF not (a:) to each combination of year and population. A and a: stands for fixed and random
intercepts. €:p0p, are independent and identically distributed normal errors. AAICc is relative to the best
model (AAICc = 0) indicated in bold. Parameter estimates of random and fixed effects for the final
optimal models are given.

Sum2
Random structure K AlCc AAICc
Population-specific a: + Bijpop* Expop,i
variations 8 6169 0
common variations Ot + Etpop,i 7 6180 11
Fixed structure AlCc AAICc
Population effect A+ Bpop 8 6151 0
Common intercept A 4 6175 24
Selected model Marginal R>  Conditionnal R?
A + Bpop + 0t + Btjpopt Etpop,i 0.03 0.11
Random effects Variance (SD)
Bt/pop 0.04 (0.19)
o 0.05 (0.22)
Etpop,i 0.89 (0.94)
Fixed effects Estimate (SE) p-value Df
A (Sélune) 0.20 (0.06) 0.002 154.35
Bpop (Bresle) -0.08 (0.09) 0.357 177.25
Bpop (Frome) -0.49 (0.09) <0.001 100.57
Bpop (Scorff) -0.19 (0.07) 0.014 102.75

Bpop (Tamar) -0.34 (0.09) <0.001 85.94
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Table A2.7: AlCc and AAICc for LMER models describing body size during the second winter at sea
(Win2) and testing the fixed effects of population (Bpop), and random effects of smolt year specific
(B:100p) OF not (a:) to each combination of year and population. A and a: stands for fixed and random
intercepts. €:p0p, are independent and identically distributed normal errors. AAICc is relative to the best
model (AAICc = 0) indicated in bold. Parameter estimates of random and fixed effects for the final

optimal models are given.

Win2
Random structure K AlCc AAICc
Population-specific ot + Btjpop* Etpop,i
variations 8 6047 0
common variations Ot + Etpop,i 7 6063 16
Fixed structure AlCc AAICc
Population effect A+ Bpop 8 6029 0
Common intercept A 4 6087 58
Selected model Marginal R”>  Conditionnal R?
A + Bpop + 0t + Btjpopt Etpop,i 0.07 0.17

Random effects Variance (SD)

Bt/pop 0,04 (0,20)

o 0,06 (0,25)

Etpop,i 0,84 (0,92)
Fixed effects Estimate (SE) p-value Df
A (Sélune) -0,13 (0,07) 0,059 91,98
Bpop (Bresle) 0,40 (0,09) <0,001 111,53
Bpop (Frome) 0,39(0,09) <0,001 169,18
Bpop (Scorff) -0,23 (0,07) 0,003 74,76
Bpop (Tamar) 0,39 (0,09) <0,001 71,59
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Table A2.8: AlCc and AAICc for GLMER models for the individual probability to return as 1SW
(Pmat.1SW) testing the fixed effects of population (Bgop), sex (Csex) and the cumulated growth (Dsex x
(Riv+Sum1) +sex pop,i) and random effects of smolt year specific (Btpop) Or not (a:) to each combination of
year and population. A and a. stands for fixed and random intercepts. AAICc is relative to the best model
(AAICc = 0) indicated in bold. Parameter estimates of random and fixed effects for the final optimal
models are given.

Pmat.1SW
Random structure K AlCc AAICc
Population-specific o + Bt/pop
variations 8 4729 0
common variations a: 7 4799 70
Fixed structure AlCc AAICc
Population + sex + A + Bpop + Csex
(Riv+Sum1) effects + D x (Riv+Sum1)y sex pop,i 8 4729 0
Sex + (Riv+Sum1) effects A+ Csex+ D x (Riv+SUmM1)t sex pop,i 5 4771 42
Population + Sex effects A + Bpop + Csex 7 4862 133
Sex effect A + Csex 4 4900 171
(Riv+Sum1) + population A + Bpop+ D x (Riv+SUM 1)t sex pop,i
effects 7 5359 630
(Riv+Sum1) effect A + D x (Riv+Sum1 )t sex pop,i 4 5394 665
Population effect A + Bpop 6 5499 770
Common intercept A 3 5530 801
Selected model Marginal R? Conditionnal
RZ
A+ Bpop + Csex + D X (Riv+SUM1 )t sex,pop,i + Ot + Bt/pop 0.26 0.38
Random effects Variance (SD)
Bt/pop 0.52(0.72)
o 0.13 (0.36)
Fixed effects Estimate (SE) p-value
A (Sélune, Females) -3.02 (0.40) <0,001
Csex(Males) 1.95 (0.08) <0,001
D 1.46 (0.13) <0,001
Bpop (Bresle) -1.87 (0.26) <0,001
Bpop (Frome) -1.65 (0.26) <0,001
Bpop (Scorff) -1.22 (0.29) <0,001

Bpop (Tamar) -3.02 (0.40) <0,001



pLISlOl ANNEXES

smalt adult
250 - method
900~ *  Fork length
sz Total length
£ 200- 800,
@ River
N .|
o 700 Selune
ol i B
] resle
o 600 -
Frome
Scorff
500-
100- Tamar
0 o 0 o © < 0 ©
[ ] -~ -— ™
Scale growth (mm)

Figure A2.1: Relationship between body size and scale size for smolts (R? = 64%) and adults (R = 47%).
Total lengths (Lt) are indicated with empty points and fork lengths (Lf) with filled points.
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Figure A2.2: Estimators for the common smolt year random effect (upper panel) and population specific
random effect (lower panel) for time series of probability to return as 1SW (Pmat.1SW) in logit scale.
Standard errors are indicated by the shaded areas.
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Annexe 3 : Tables et figures supplémentaires de I’Article 3 (Chapitre 2)
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Figure A3.1: (a) Anomalies of smolt body length at migration (Lsmolt), first summer at sea growth
(Sum1) and the cumulated river + first summer growth (RivSum1) over time. (b) Distribution of raw data
used to build the covariates: individual smolt lengths, first summer growth increments and cumulated
river + first summer growth increments on individual adult scales for males (M) and females (M)
separately at each stage. Vertical lines represent mean of the distributions for males and females.
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Figure A3.2: Fit to abundance and sex-ratio data for model with time constant survival and maturation
(M1, Tab. 2), model with temporal variability on both survival and maturation (M4, Tab. 2), and model
with temporal variability on both survival and maturation and sexed maturation (M8, Tab. 2). Black
lines with shaded areas represent the median and the 95% credibility interval of the marginal posterior
distribution of abundance and sex-ratio. Black dashed horizontal line is the estimate inter-annual mean.
Red dots with error bars represent the median and 95% credible interval of the sampling distribution
used in the integrated model. Red dashed horizontal line is the observed inter-annual mean.
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Figure A3.3: (a) Posterior estimates of the random effect for the common and sex-specific temporal
variations for psurv (e) and pmat (P:and wsex) and in logit scale obtained from model M15 (Tab. 3). (b)
Joint posterior probability distribution and marginal posterior probability density functions for a and 6;
Vfemates ANA A ; Vmates and A.
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Figure A3.4: Relationship between posterior estimates of the survival and the maturation rates for
males (R?=10.4%) and females (R?= 11.5%). (Results are from model M15)
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Figure A3.5 : (a) Estimations of temporal fluctuations for the survival and maturation rates in the logit
scale, and (b) relationship (logit scale) between the survival rate and the smolt body length at migration
(Lsmolt) and between the maturation rate and the growth during the first summer at sea (Sum1) from
model M15 (Tab. 3). Black solid lines with shaded areas represent the median and the 95% credibility
interval of the marginal posterior distribution of the survival and maturation rates in the logit scale (a)
and for the linear regression (in the logit scale) depending of covariates (b). Pannel (b): points with
errors bars represent marginal posterior distribution of survival and maturation rates (logit scale,
median and 95% credible intervals).
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Annexe 4 : Code Nimble du modéle de population structuré par Gge et par sexe centré sur la phase
marine de la population de saumons du Scorff (Chapitre 2)

model.nimble <- nimbleCode({

# Observation equations

# #

# Observation equations for smolt abundances and smolt sex-ratio -----
# (abundance indices are available up to n.year)

# #

HiHH#H# Total smolt abundances estimates -----
## we estimate the total true abundance of smolts (Nsmolt) using the log of the median, the mean
and the standard deviation estimated from a previous CMR model

# Fit of NSmolt to available data with observation errors (Pseudolikelihood method)
for (tin 1:nyear)
{
logmedNsmolt[t] ~ dnorm(log(Nsmolt[t]), 1/(log( ((sdNsmolt[t]/meanNsmolt[t]) *
(sdNsmolt[t]/meanNsmolt[t]))+1)))

}

HiHHH#H Smolt Sex ratio -----
## use of the number of individuals for each sex (SAMARCH data) to estimate the sex ratio
(p_sex_smolt) (multinomial)

for (tin 1:nyear)

{
p_sex_smolt[t,1] <- pFsmolt[t]
p_sex_smolt[t,2] <- 1-pFsmolt[t]

x_n_females_males_smolt[t,1:2] ~ dmulti(p_sex_smolt[t,1:2],nsmolt_scales|[t])

}

# #

# Observation equations for adult abundances and sex-ratio -----
# (abundance indices are available up to n.year)

# #

###H#H# Total adult abundances estimates ----
## we estimate the total true abundance of adults (N1SW/N2SW) using the log of the median, the
mean and the standard deviation estimated from a previous CMR model

for (tin 1:nyear)
{
logmedN1SWI[t] ~ dnorm(log(N1SWI[t]), 1/(log( ((sdN1SW[t]/meanN1SW]t]) *
(sdN1SW[t]/meanN1SW[t]))+1)))
logmedN2SWI[t] ~ dnorm(log(N2SWI[t]), 1/(log( ((sdN2SW[t]/meanN2SW]t]) *
(sdN2SW[t]/meanN2SW(t]))+1)))



HH#H#H#H adult Sex ratio -----

ANNEXES

## use of the number of individuals for each sex (SAMARCH data) to estimate the sex ratio for 1SW

and 2SW (PF_1SW, PF_2SW) (multinomial)

for (tin 1:nyear)

{

p_sex_returns1SW[t,1] <- PF_1SWI]t] # proportion of females among 1SW =
variable

p_sex_returns1SWI[t,2] <- 1-PF_1SW[t] # proportion of males among 1SW =
variable

p_sex_returns2SW([t,1] <- PF_2SWI[t] # proportion of females among 2SW =
variable

p_sex_returns2SWI[t,2] <- 1-PF_2SW/[t] # proportion of males among 2SW =
variable

x_n_females_males_returns1SW[t,1:2] ~ dmulti(p_sex_returns1SW[t,1:2],nad_1SW _scales[t])
x_n_females_males_returns2SW[t,1:2] ~ dmulti(p_sex_returns2SW|[t,1:2],nad_2SW _scales[t])

}

=+

# End of observation equations

#
# Ecological processes from smolt stage to end of first summer
# (indices are available up to n.year)

#

# Priors on smolt abundance and sex ratio ----

for (tin 1:nyear)

{
# Total smolt abundance
Nsmolt[t] ~ dlnorm(0,0.01)
# Sex ratio (will be fitted from observation equation)

pFsmolt[t] <- ilogit(logitpFsmolt[t])
logitpFsmolt[t] ~ dnorm(logitmu_pFsmolt,1/(sigma_pFsmolt*sigma_pFsmolt))

# Mean parameters - Sex ratio
mu_pFsmolt <-ilogit(logitmu_pFsmolt)
logitmu_pFsmolt ~ dnorm(0,0.1)
sigma_pFsmolt ~ dunif(0,5)

state

state

state

state
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for (tin 1:nyear)

{

H#i#H#H# Survival vector of probabilities ------

HHHH
HHHHH

# survival during first summer (probability for individuals to survive)

# psurv_smolt_F[t,k] is for smolt survival, in year t and size class k.
# Here we consider only one size class so k=1.

psurv_smolt_F[t,1] <- ilogit(logitpsurv_smolt_F[t])

### Temporal variations of the survival parameter (psurv_smolt)
if(surv_temp){

#survival in logit scale: intercept + temporal trend
logitpsurv_smolt_F[t] <- mu_psurv_smolt_F[t] + trend_surv_F[t]

it Sex effect

# Different survival parameters for F and M
if(surv_sex){

psurv_smolt_MI[t,1] <- ilogit(logitpsurv_smolt_M[t])
logitpsurv_smolt_M[t] <- mu_psurv_smolt_M[t] + trend_surv_MI[t]

# Similar survival parameter for Fand M
lelse{

psurv_smolt_MIt,1] <- psurv_smolt_F[t,1]
logitpsurv_smolt_M[t] <- logitpsurv_smolt_F[t]

}
### Residual temporal variations structure

## Common temporal trend in survival parameter for F and M
if(surv_comm_trend){

#total component of temporal variability = common component
trend_surv_F[t] <- trend_surv_com([t]
trend_surv_M[t] <- trend_surv_com[t]

# priors ----
#common variability

trend_surv_com[t] ~ dnorm(0,1/(sigma_trend_surv_com*sigma_trend_surv_com))
sigma_trend_surv_com ~ dunif(0,5)
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# total variance ----
var_psurv_smolt_F <- sigma_trend_surv_com®*sigma_trend_surv_com
var_psurv_smolt_M <- sigma_trend_surv_com*sigma_trend_surv_com

sigma_psurv_smolt_F <- sigma_trend_surv_com
sigma_psurv_smolt_M <- sigma_trend_surv_com

lelse{

## Sex-specific temporal trend in survival parameter for F and M

#total component of temporal variability = common component + sex-specific component
trend_surv_F[t] <- trend_surv_com[t] + trend_surv_speF[t]
trend_surv_M[t] <- trend_surv_com[t] + trend_surv_speM[t]

## priors ----

#common variability

trend_surv_com|[t] ~ dnorm(0,1/(sigma_trend_surv_com*sigma_trend_surv_com))
sigma_trend_surv_com ~ dunif(0,5)

#specific variability

trend_surv_speF[t] ~ dnorm(0,1/(sigma_trend_surv_speF*sigma_trend_surv_speF))

sigma_trend_surv_speF ~ dunif(0,5)

trend_surv_speM[t] ~ dnorm(0,1/(sigma_trend_surv_speM*sigma_trend_surv_speM))
sigma_trend_surv_speM ~ dunif(0,5)

# total variance ----

var_psurv_smolt_F <- (sigma_trend_surv_com*sigma_trend_surv_com) +
(sigma_trend_surv_speF*sigma_trend_surv_speF)
var_psurv_smolt_ M <- (sigma_trend_surv_com*sigma_trend_surv_com) +

(sigma_trend_surv_speM*sigma_trend_surv_speM)

sigma_psurv_smolt_F <- sqrt(var_psurv_smolt_F)
sigma_psurv_smolt_M <- sqrt(var_psurv_smolt_M)

}

### Average term structure

## Growth parameter as a covariable of survival (X_surv)
if(surv_growth){

#average component
mu_psurv_smolt_F[t] <- alphasurv_smolt_F + betasurv_smolt_F * X_surv[t]
mu_psurv_smolt_M[t] <- alphasurv_smolt_M + betasurv_smolt_M * X_surv[t]

# Different maturation parameters for F and M but growth effect is common for M and F
if(surv_growth_comm){
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betasurv_smolt_M <- betasurv_smolt_F
# priors ----

betasurv_smolt_F ~ dnorm(0,0.1)

telse{

# priors ----

betasurv_smolt_F ~ dnorm(0,0.1)
betasurv_smolt_M ~ dnorm(0,0.1)

}

lelse{

#average component
mu_psurv_smolt_F[t] <- alphasurv_smolt_F
mu_psurv_smolt_MI(t] <- alphasurv_smolt_ M

}

# priors ----
alphasurv_smolt_F ~ dnorm(0,0.1)
alphasurv_smolt_M ~ dnorm(0,0.1)

telse{
### NO temporal variations of the survival parameter (psurv_smolt)

logitpsurv_smolt_F[t] <- mu_psurv_smolt_F[t]
mu_psurv_smolt_F[t] <- alphasurv_smolt_F

# Similar survival parameter for F and M (by default )
psurv_smolt_MIt,1] <- psurv_smolt_F[t,1]
logitpsurv_smolt_M[t] <- logitpsurv_smolt_F[t]
mu_psurv_smolt_M[t] <- mu_psurv_smolt_F[t]

# priors ---
alphasurv_smolt_F ~ dnorm(0,0.1)
alphasurv_smolt_M <- alphasurv_smolt_F

H#i#HH#H Maturation vector of probabilities ------

HHHH
HHHHH

# maturation during first summer (probability for individuals to mature)

# pmatl_F[t,k] is for maturation at end of first summer, in year t and size class k.
# Here we consider only one size class so k=1.

pmatl_F[t,1] <- ilogit(logitpmatl_F[t])
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### Temporal variations of the maturation parameter (pmat1)
if(mat_temp){

#maturation in logit scale: intercept + temporal trend
logitpmatl_F[t] <- mu_matl_F[t] + trend_matl_F[t]
### Sex effect

# Different maturation parameters for Fand M
if(mat_sex){

pmatl_MIJt,1] <- ilogit(logitpmatl_MI[t])
logitpmatl M[t] <- mu_matl_M([t] + trend_matl_M[t]
# Similar maturation parameter for Fand M

lelse{

pmatl_MIJt,1] <- pmatl_F[t,1]
logitpmatl_MI[t] <- logitpmatl_F[t]

}

### Residual temporal variations structure

## Common temporal trend in maturation parameter for F and M
if(mat_comm_trend){

#total component of temporal variability = common component
trend_matl_F[t] <- trend_matl_com([t]
trend_matl_M[t] <- trend_matl_com(t]

# priors ----

#common variability

trend_matl_com[t] ~ dnorm(0,1/(sigma_trend_matl_com*sigma_trend_matl_com))
sigma_trend_matl_com ~ dunif(0,5)

# total variance ----

var_pmatl_F <- sigma_trend_matl_com®*sigma_trend_matl_com

var_pmatl_M <- sigma_trend_matl_com®*sigma_trend_matl_com

sigma_pmatl_F <- sigma_trend_matl_com
sigma_pmatl_M <-sigma_trend_matl_com

lelse{
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## Sex-specific temporal trend in maturation parameter for Fand M

#total component of temporal variability = common component + sex-specific component
trend_matl1_F[t] <- trend_matl_com([t] + trend_mat1_speF[t]
trend_matl_M[t] <- trend_matl_com[t] + trend_mat1l_speM[t]

## priors ----

#common variability

trend_matl_com[t] ~ dnorm(0,1/(sigma_trend_matl_com*sigma_trend_matl_com))
sigma_trend_matl_com ~ dunif(0,5)

#specific variability

trend_matl_speF[t] ~ dnorm(0,1/(sigma_trend_matl_speF*sigma_trend_matl_speF))
sigma_trend_mat1_speF ~ dunif(0,5)

trend_matl_speM([t] ~ dnorm(0,1/(sigma_trend_matl_speM*sigma_trend_matl_speM))
sigma_trend_matl_speM ~ dunif(0,5)

# total variance ----

var_pmatl_F <- (sigma_trend_matl_com™*sigma_trend_matl_com)
(sigma_trend_matl_speF*sigma_trend_matl_speF)
var_pmatl_M <- (sigma_trend_matl_com*sigma_trend_matl_com)

(sigma_trend_matl_speM*sigma_trend_matl_speM)

sigma_pmatl_F <- sqrt(var_pmatl_F)
sigma_pmatl_M <- sgrt(var_pmatl_M)
}

#it# Average term structure

## Growth parameter as a covariable of maturation (X_mat)
if(mat_growth){

#average component
mu_matl_F[t] <- alphapmatl_F + betapmatl_F * X_mat[t]
mu_matl_M[t] <- alphapmatl_M + betapmatl_M * X_mat([t]

# Different maturation parameters for F and M but growth effect is common for M and F
if(mat_growth_comm){
betapmatl M <- betapmatl_F
# priors ----
betapmatl_F ~ dnorm(0,0.1)
telse{
# priors ----
betapmatl_F ~ dnorm(0,0.1)
betapmatl_M ~ dnorm(0,0.1)

}

lelse{



#average component
mu_matl_F[t] <- alphapmat1_F
mu_matl_M][t] <- alphapmatl_M

}

# priors ----
alphapmatl_F ~ dnorm(0,0.1)
alphapmatl_M ~ dnorm(0,0.1)

lelse{
### NO temporal variations of the maturation parameter (pmat1)

}
}

logitpmatl_F[t] <- mu_matl_F[t]
mu_matl_F[t] <- alphapmatl_F

# Similar maturation parameter for F and M (by default)
pmatl_MIJt,1] <- pmatl_F[t,1]

logitpmatl_MI[t] <- logitpmatl_F[t]

mu_matl_M[t] <- mu_matl_F[t]

# priors ---
alphapmatl_F ~ dnorm(0,0.1)
alphapmatl_M <- alphapmatl_F

H

#

™

# Transition matrix from smolt to end of sum1 -----
# (indices are available up to n.year)

#

H
H
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#it#t# Proportions of males and females 1SW/2SW at sum1 depending of the processes of survival

and

maturation

# for (tin 1:nyear)

#{
#

HOoHE H O T R

# psuml1_1SWF[t,k] is for proportion of females 1SW at sum1 for size-class k.
# Here we consider only one size-class so k=1

psuml_1SWF[t,1] <- pFsmolt[t] * psurv_smolt_F[t,1] * pmatl_F[t,1]
psuml_1SWMIt,1] <- (1-pFsmolt[t]) * psurv_smolt_MI[t,1] * pmatl_MIt,1]

# psuml_1SWF[t,1] + psuml_1SWMIt,1] should be = 1. Not the case here
psum1_2SWF[t,1] <- pFsmolt[t] * psurv_smolt_F[t,1] * (1-pmatl_F[t,1])
psuml_2SWMIt,1] <- (1-pFsmolt[t]) * psurv_smolt_M[t,1] * (1-pmatl_MIJt,1])
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# #

# Ecological processes from sum1 to return -----
# (indices are available up to n.year)

# #

for (tin 1:nyear)

{

H##### Survival probabilities -----

#s1 and s2 are not size dependent but constant rates.

# s1 is the additional survival probability during the first year at sea for 1SW adults

# s2 is the additional survival probability during the first year at sea and during the second year at
sea for 2SW adults

# M is the mortality rate per additional month at sea after the end of first summer (november).
Delta_t is the number of additional month at sea.

# 1SW fish return on next July, 2SW fish stay an additional year and return on the next march

s1[t] <- exp(- M * delta_t_1SW)
s2[t] <- exp(- M * delta_t_2SW)

}

# Priors ----

## Mean parameters
#Survival parameters
M <-0.03

delta_t 1SW<-9
delta_t_2SW<-17

# #
# Transition matrix from Sum1 to returns -----
# (indices are available up to n.year)
# #

# # Proportions of males and females 1SW/2SW at return depending of the processes of survival
# for (tin 1:nyear)

#{

#

p1SWF[t,1] <- psum1_1SWF[t,1] * s1[t]

p1SWMIt,1] <- psum1_1SWMIt,1] * s1[t]

# p1SWF + p1SWM should be = 1. Not the case here

pP2SWF[t,1] <- psum1_2SWF[t,1] * s2[t]

p2SWMIt,1] <- psum1_2SWM[t,1] * s2[t]

H OH O HF X
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# #

# Dynamic equations for smolt abundances -------
# (abundance indices are available up to n.year)
# #

for (tin 1:nyear)
{
# Use of sex ratio (pF_smolt) (SAMARCH data)
# combine with Nsmolt to get the males/females number of smolts# Males and females
NFsmolt[t] <- Nsmolt[t] * pFsmolt[t]
NMsmolt[t] <- Nsmolt[t] * (1-pFsmolt[t])
}

# #

# Dynamic equations from Nsmolt to N1SW and N2SW for males and females -----
# (indices are available up to n.year)

# #

HiHHHH# total survival
# the total survival during sum1 correspond to the total number of smolt multiplied by the probability
of survival
for (tin 1:nyear)
{
Nsurv_sum1F_tot[t] <- NFsmolt[t] * psurv_smolt_F[t,1]
Nsurv_sum1M_tot[t] <- NMsmolt[t] * psurv_smolt_M[t,1]
}

Hit#H total maturation
for (tin 1:nyear)
{

# Dynamic equation for maturing individuals

# Total number of maturing fish
Nmat_sum1F_tot[t] <- Nsurv_sumlF_tot[t] * pmatl_F[t,1]
Nmat_suml1M_tot[t] <- Nsurv_sum1M_tot[t] * pmatl_M[t,1]

# Total number of non maturing fish
Nnonmat_sum1F_tot[t] <- Nsurv_sum1F_tot[t] * (1-pmatl_F[t,1])
Nnonmat_sum1M_tot[t] <- Nsurv_sum1M_tot[t] * (1-pmatl_M[t,1])

HHH#HH total numbers NFISW, NM1SW, NF2SW, NM2SW
#total number of individuals that survived grew and matured in each sea age and sex categories
should be multiplied by the additional survival, differently for 1SW and 2SW
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for (tin 1:nyear)

{
# 1SW F and M (maturing individuals * survival s1 between sum1 and return)
NF1SW[t] <- Nmat_sum1F_tot[t] * s1[t]
NM1SWI[t] <- Nmat_sum1M_tot[t] * s1[t]

# 2SW F and M (non maturing individuals * survival s2 between sum1 and return)
NF2SW[t] <- Nnonmat_sum1F_tot[t] * s2[t]
NM2SW([t] <- Nnonmat_sumi1M_tot[t] * s2[t]

# Total numbers of 1SW and 2SW
# Will be updated by the observation equation on numbers
N1SW[t] <- NFISW[t] + NM1SW]t]
N2SW([t] <- NF2SW[t] + NM2SW][t]

# Sex-ratio from total individuals numbers
PF_1SW[t] <- NFISW[t]/N1SW[t]
PF_2SW[t] <- NF2SW[t]/N2SW/[t]

### Calculation of return rates per sex and per sea-age x sex

#Females

RR_F[t] <- (NFISW[t] + NF2SWI[t])/NFsmolt[t]
RR1SW_F[t] <- NF1SW[t]/NFsmolt[t]
RR2SW_F[t] <- NF2SW[t]/NFsmolt[t]

#Males

RR_M[t] <- (NM1SWIt] + NM2SWI[t])/NMsmolt[t]
RRISW_M[t] <- NM1SW[t]/NMsmolt][t]
RR2SW_M[t] <- NM2SW[t]/NMsmolt[t]

#Common

RR[t] <- (NISW[t] + N2SW[t])/Nsmolt][t]
RRISWIt] <- N1SW[t]/Nsmolt[t]
RR2SW([t] <- N2SW|[t]/Nsmolt[t]

### Calculation of proportion of 1SW per sex
P1SWI[t] <- N1SW[t]/(N1SW[t]+N2SWIt])
P1SWF[t] <- NF1ISWIt]/(NF1SW[t]+NF2SW[t])
P1SWM[t] <- NM1SW[t]/(NM1SW[t]+NM2SW|t])

}

# End of population dynamic process -----

# #
# #
# end model

b
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Annexe 5: Elements de construction d’un modéle structuré par classe de tailles
Ab5.1 Estimation de la survie taille-sélective

Il s’agit ici d’estimer les paramétres de la relation liant la distribution de taille des smolts observée a
dévalaison (pré-mortalité sélective) et la distribution de taille des smolt rétro-calculée dans la
population adulte (post-mortalité sélective). Pour cela il est proposé de modéliser I'influence de la
survie sélective des grandes tailles pour expliquer la différence de structure de taille observée au stade

smolt entre la dévalaison (observation) et le retour des adultes (issu du rétro-calcul).

L'information tirée de la comparaison des deux structures de tailles permet d’estimer le différentiel
de survie entre deux classes de taille, mais pas la survie absolue. Une modélisation possible consiste

a utiliser une relation exponentielle entre la survie et la taille :
survie(L;) / survie(LO) = exp( alpha * (L-L0)/LO )

avec L; taille moyenne de la classe de taille i, LO une taille de référence (par exemple la taille

moyenne de la premiére classe de taille

Il est ensuite possible de modéliser la modification de la distribution pré-mortalité sélective par la
survie propre a chaque classe de taille i permettant de retrouver la distribution post-mortalité

sélective.
n
Pi’ = Pi * survie (Li) / E(Pi * survie (Li))
i=1

avec Pi et Pi’ les proportions de poissons appartenant a la classe de taille i pré- et post- mortalité

sélective.

A5.2 : Concept et code Nimble des fonctions décrivant les processus de croissance, survie et
maturation dépendant de la classe de taille.

a) Growth
[Concept]

The probability of an individual to be between size X4, and Xpjgn given it had a smolt size of z is
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Xhigh
P(Xiow < X < Xnigh |2) = f f(x|py, 02) dx,

Xlow

where f is the Gaussian probability density function with p, = z + Ax, where Ax is the growth. 62 is

the diffusion parameter around z + Ax.

[Code]

# function of transition probability for individuals to growth

# to size class (x_low < x < x_high) at stage 2

# given they were in size class (z_low < z < z_high) at stage 1

f_growth <- function(midclass_z, delta_z, sd_delta_z,lower_x, upper_x){
# delta_z: size gain for individuals in the size class z between stage 1 and stage 2
# sd_delta_z: diffusion around delta_z

#probability of an individual to be between size lower_x and upper_x given it had a smolt size of
midclass_z

pclassx_for_z <- pnorm(upper_x, mean = midclass_z + delta_z, sd = sd_delta_z)-pnorm(lower_x,
mean = midclass_z + delta_z, sd = sd_delta_z)

#return the function of probability of an individual to be between size lower_x and upper_x given it
was between size lower_z and upper_z

return(pclassx_for_z)

b) Survival
[Concept]

Survival over first summer is a size dependent relationship function of smolt size

The probability for individuals to survive given they were in size class z at smolt stage is given by:
Logit (Psurv(z)) = a + 81 * (L(z) — LO)

L(z) is the median size of individuals among size class z (at year t).

LO is the median size of the medium size class. Thus, a represent the survival of the medium size
class.

[Code]

# return the probability of survival of each length class i
f_surv <- nimbleFunction(
run = function(alpha = double(0),beta = double(0),I = double(1)) {
declare(logitsurvL,double(1))

declare(survL,double(1))
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|_medium <- [[round(length(l)/2)]

# for each class i

logitsurvL <- alpha + beta * (I-|_medium)
survl <- 1/(1+exp(-logitsurvL))
returnType(double(1))

return(survl)

c¢) Maturation
[Concept]

Maturation at the end of the first summer is a size dependent relationship function of size at the
end of the first summer. Therobability for individuals to mature given they are in sum1 class x is

given by:
Logit (Pmat(x)) = o + 81 * (L(x) — LO)
L(x) is the mean size of individuals among size class x (at year t),

LO is the median size of the medium size class. Thus, a represent the maturation probability of the

medium size class.
[Code]

# return the probability of maturating for each class i
f_pmat <- nimbleFunction(
run = function(alpha = double(0),beta = double(0),I = double(1)) {
declare(logitpmat,double(1))
declare(pmat,double(1))
|_medium <- I[round(length(l)/2)]
# for each class i
logitpmat <- alpha + beta * (I-|_medium)
pmat <- 1/(1+exp(-logitpmat))
returnType(double(1))

return(pmat)
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Réponse des populations de salmonidés migrateurs aux changements globaux.

Mots clés : Poissons migrateurs, stratégie d’histoire de vie, croissance en mer, dynamique des

populations

Résumeé : L’objectif de cette thése a été d’acquérir
une meilleure compréhension des mécanismes
écologiques et démographiques qui déterminent les
traits d’histoire de vie et la structure des populations
de saumon atlantique Salmo salar. Je teste
I’hypothése que la croissance occupe une place
centrale dans les variations des retours des adultes
en riviere, avec des réponses différentes chez les
males et les femelles. Le projet s’appuie sur
'analyse de 21 a 47 années de données empiriques
provenant du suivi de cinq populations sauvages
sud-européennes, et sur la construction d’un
modele de population centré sur la phase marine du
cycle de vie. Je démontre qu'une meilleure
croissance en mer pendant le premier été favorise
une maturation sexuelle précoce (donc un retour en
riviere pour la reproduction). Les femelles doivent
atteindre une taille plus importante pour déclencher

la maturation. La croissance pendant les premiers
mois de la migration marine a diminué au cours du
temps. Ce signal temporel dans la croissance au
premier été en mer est commun a plusieurs
populations, soulignant l'effet de pressions
environnementales communes. Cette réponse
s'accompagne de différences entre populations: la
variabilité de I'dge moyen a maturation est en partie
due a des facteurs spécifiques a chaque population.
Enfin, nous mettons en évidence que la survie des
post-smolts, dépendant de la taille des smoilts, et
le taux de maturation, dépendant du sexe et de la
croissance en mer, conditionnent la structure d’age
et de sexe des retours. Cependant la variabilité
temporelle du taux de retour et du potentiel
reproducteur dépend essentiellement de la
variabilité du taux de survie des post-smolts.

Response of migratory salmonid populations to global changes.

Keywords: Migratory fish, life history strategy, marine growth, population dynamics.

Abstract: This thesis aims to better understand the
ecological and demographic processes determining
life history traits and population structure in Altantic
salmon Salmo salar populations. | test the
hypothesis that growth is key to explain variations in
adults returning to rivers to reproduce, with
differencial responses between males and females.
The project relies on the analysis of 21 to 47 years
of empirical data from five monitored wild
populations, and on the development of a
population model with a focus on the marine phase
of the life cycle. | show that high growth over first
summer at sea favours early sexual maturation
(thus a return to freshwater to reproduce). Females
need to reach higher body size in order to mature.

Individual growth over the first months of the marine
migration declined over time. This temporal signal in
growth over first summer at sea is common to
several populations, underlying the effect of
common environmental stressors. This response is
combined with differences between populations,
underlying that variability in age at return is partly
due to factors specific to each population. Finally we
show that post-smolt survival, depending on smolt
size, and maturation rate, depending on sex and
marine growth, ultimately condition age and sex
structure in returns. However temporal variability of
return rate and reproductive potential essentially
relies on the survival rate of post-smolts.
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