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CHAPITRE 1 : INTRODUCTION

1. PROBLEMATIQUE

Le titre de cette thése ne laisse aucun doute sur la place de la modélisation dans ce travail.
Mais, avant tout, qu’est ce qu’'un modéle et pourquoi I'utilise-t-on?

Un modéle représente, a un instant donné, la somme des connaissances accessibles
afférentes a un domaine particulier (Coquillard et Hill, 1996). Il n’a donc pas vocation a clore
définitivement une recherche mais au contraire il est soumis, comme le reste de l'activité
scientifique, au processus historique de falsification (Popper, 1998). Il est une abstraction qui
simplifie le systéme réel étudié en nous permettant d’apprendre quelque chose d’utile sur
son fonctionnement (Coquillard et Hill, 1996). Il doit satisfaire a des critéres pour juger de
'analogie avec la réalité observée, critéres dont le choix dépend évidemment du but
recherché (Mouloud, 1985). La simulation est, quant a elle, 'expérimentation sur un modéle
(Gremy, 1985). Elle consiste donc a faire évoluer une abstraction d’un systéme au cours du
temps afin d’aider a la compréhension du fonctionnement du systéme (Coquillard et Hill,
1996).

Les rapports entre le modéle et la réalité définissent les trois grands domaines d’application
de la simulation : la construction des théories, la décision et la formation (Gremy, 1985).

Les deux derniers nécessitent une théorie bien établie et une validité du modeéle jugée
satisfaisante. Si des situations artificielles (qui ne se sont pas encore présentées dans la
réalité) sont explorées, la simulation devient un outil de prévision et peut aider au choix d’'une
stratégie. Il peut alors étre utilisé comme outil d’aide a la décision (Schmidt-Lainé et Pavé,
2002). Si des situations a forte valeur heuristique sont choisies, la simulation est alors un
outil pédagogique qui permet a un néophyte de « découvrir» les principes de
fonctionnement d’un systéme (Johnson, 1995).

La modélisation est également un outil d’accompagnement de la recherche, élément a part
entiére du processus de recherche. Le recours a la simulation se justifie en effet lorsque
I'expérimentation directe est impossible ou lorsque les bases théoriques sur le phénoméne
étudié ne sont pas solides (Drogoul, 1993). En mettant en interaction les différentes
composantes d'un systéme, elle révéle des propriétés émergentes et saisit des
comportements incompréhensibles par la seule voie du réductionnisme (Coquillard et Hill,
1996). La modélisation conduit a une forme de synthése, susceptible de favoriser le travail
interdisciplinaire (Godard et Legay, 1992). La modélisation peut également, et ce n’est pas le
moindre de ses intéréts, montrer des carences dans nos connaissances et nous aider a la
détection et a I'énoncé de questions scientifiques valides (Pavé, 1994). Par le test de

nouvelles hypothéses, I'utilisation des modéles permet aussi de progresser dans la
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connaissance scientifique (Coquillard et Hill, 1996). L’exploration « du champ des
possibles » a l'aide de simulations est donc une voie d’investigation complémentaire des

travaux in vivo (Jolivet et Pavé, 1993).

Nous nous proposons d’appliquer la modélisation a I'étude de la population d’anguilles
européennes. Nous verrons dans les paragraphes suivants que cette espéce se trouve dans
une situation alarmante et que la pérennité de son existence constitue maintenant un enjeu
sociétal et scientifique. Une approche par évaluations directes et simultanées des étapes
clés de son cycle biologique, recrutement, stock en place et échappement, est envisageable
bien que colteuse. Elle se limite pour linstant a des bassins versants de petite taille
(Feunteun et al., 2000). Une alternative consiste en la mise au point de modeéles qui
permettent de tester puis de généraliser des hypothéses biologiques sur le fonctionnement
de la population et, a terme, d’évaluer et de comparer des scénarii de gestion (Jolivet et
Pave, 1993). Il est donc nécessaire de proposer un cadre conceptuel de sa dynamique de
population. Toutefois, le corpus théorique sur ce sujet n’est pas encore complétement établi
puisque les premiéres tentatives de modélisation ont seulement une dizaine d’années
(Gascuel et Fontenelle, 1994; De Leo et Gatto, 1995; Dekker, 1996). Nous avons donc
clairement positionné notre travail comme une modélisation d’accompagnement de la
recherche. L’ambition est ainsi de synthétiser les connaissances actuelles sur I'écologie de
'anguille, de tester quelques hypothéses et d'identifier les éléments clés de la dynamique.
Les applications envisagées du modele, toujours en restant dans le cadre de I'acquisition de
connaissance, concernent principalement la définition et I'évaluation de la pertinence des
expérimentations et des observations a venir concernant cette espéce. Néanmoins, les
modéeles pourraient évoluer, a terme, vers des supports de formation voire vers des outils

d’aide a la décision.

Plus précisément, nous nous sommes fixé deux objectifs particuliers. Nous avons cherché,
tout d’abord, a modéliser le fonctionnement d’une fraction de population d’anguille dans un
hydrosystéme puis, dans un second temps, a préciser le premier processus de la dynamique
continentale de I'anguille en simulant la migration des civelles d’anguille en estuaire. A
chaque fois, nous avons insisté sur le choix de I'échelle de représentation, sur la prise en
compte de la variabilité entre les individus et sur 'importance du spatial.

Pour lever toute ambiguité sur la nature de ce travail, il est important de préciser dés a
présent que nous avons consacré plus de temps a la conception et la réalisation des outils
informatiques qu’a une exploitation intensive de ces modéles, limitant vraisemblablement la

portée des conclusions écologiques.
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2. PRESENTATION DE L’ANGUILLE EUROPEENNE

Notre travail s’est focalisé sur une espéce en particulier, 'anguille européenne Anguilla
anguilla, méme si des généralisations sont certainement possibles compte tenu des
analogies existant avec les dynamiques des autres espéces d’anguillidés voire avec d’autres
poissons migrateurs comme la grande alose (Martin Vandembulcke, 1999) ou le saumon
atlantique (Dumas et Prouzet, 2003).

Précisons tout d’abord la position systématique de l'anguille, son écologie et I'état de sa

population.

2.1. Position systématique

Les anguilles font partie de la super-classe des Poissons, de la classe des Ostéichthyiens,
de la sous-classe des Apodes, de l'ordre des Anguilliformes et de la famille des Anguillidés
dont elles constituent le genre unique Anguilla (Blache et al., 1973). Par ailleurs, elles
appartiennent au superordre des Elopomorphes caractérisé par un stade larvaire présentant
une morphologie et des adaptations originales (Pfeiler, 1999) et pouvant maintenant étre
considéré comme monophylétique (Inoue et al., 2004).

Avec un squelette complétement ossifié, les anguilles se caractérisent par un corps
serpentiforme avec une présence de nageoires pectorales mais une absence de nageoires
pelviennes. Les nageoires impaires forment une lame continue sur le dos et sur la queue.

Les écailles sont rudimentaires, la leévre inférieure est débordante.

Il existe cinq espéces d’anguilles dans les régions tempérées ou subtropicales (Ege, 1939).
Deux espéces se trouvent dans I'Atlantique nord, I'anguille européenne Anguilla anguilla (L.)
colonise les fagades est, de l'lslande a I'Afrique du Nord et I'anguille américaine A. rostrata
(Lesueur, 1817) la fagade ouest de 'Amérique du Nord jusqu’au Groenland. Les aires de
reproduction de ces deux espéces se superposent, au moins partiellement, dans la mer des
Sargasses (McCleave et al., 1987). Les trois derniéres espéces se trouvent dans I'Océan
Pacifique, A. japonica (Temminck et Schlegel, 1847) en Chine et au Japon, A. dieffenbachii
(Gray, 1842) et A. australis en Australie, en Nouvelle-Zélande et dans les iles Auckland. Les
écologies de ces cing espéces sont les mieux étudiées et les similitudes sur bien des points
(Lecomte-Finiger, 2003) autorisent des extrapolations entre espéces méme si la phylogénie
montre des origines différentes (Aoyama et al., 2001; Lin et al., 2001).

Les régions intertropicales, abritent une dizaine d’espéces (pour une revue, Lecomte-Finiger,
2003; Froese et Pauly, 2004). Il est important de noter que la zone ouest pacifique constitue
vraisemblablement le berceau du genre Anguilla (Aoyama et Tsukamoto, 1997; Tsukamoto
et Aoyama, 1998; Aoyama et al., 2001; Tsukamoto et al., 2002).
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2.2. Ecologie

L’anguille européenne, comme toutes les espéces d’anguillidés, est un migrateur amphihalin
thalassotoque.

Un poisson est dit migrateur amphihalin (« diadromous » en anglais) si ses migrations (i)
correspondent & des déplacements réguliers, sous dépendance physiologique, entre deux
habitats de salinité différente, (ii) interviennent a des dates prévisibles et a des stades
caractéristiques de son développement, (iii) concernent la majorité des membres d’une
population et (iv) sont généralement obligatoires (Myers, 1949; Fontaine, 1975; McDowall,
1999). Toutefois, cette originalité comportementale n’implique ni traits communs d’histoires
de vie ni unicité phylogénétique (Gross, 1987) méme si chez certaines familles comme les
anguillidés, elle semble avoir constitué une caractéristique ancestrale commune (McDowall,
1997).

Comme tout migrateur, I'anguille ne connait pas I'’endroit ou elle va grandir mais retourne sur
le lieu de sa naissance pour se reproduire (phylopatrie). Parmi les migrateurs amphihalins,
les thalassotoques (« catadromous ») sont ceux dont la zone de reproduction est située en
mer alors que la croissance se déroule dans les eaux continentales, saumatres ou douces
(Myers, 1949; Fontaine, 1976; McDowall, 1999). A noter que la majorité des migrateurs

thalassotoques est trouvée en zone tropicale (McDowall, 1987).

Depuis les travaux de Schmidt (1922), I'anguille européenne est considérée comme une
espéce panmictique, i.e. 'ensemble des animaux se reproduisent aléatoirement au sein d’'un
méme ensemble. Dans le cas de I'anguille, il était admis une unicité de lieu et de temps pour
la reproduction. Des travaux récents ont mis en évidence une cline génétique latitudinal qui a
conduit a remettre en cause cette hypothése (Daemen et al., 2001 ; Wirth et Bernatchez,
2001 ; Maes et Volckaert, 2002). Toutefois, dans la mesure ou cette structuration spatiale
n’est pas stable dans le temps (Maes et al., 2003), il est prématuré et probablement injustifié
de réfuter cette panmixie. Pour A. rostrata (Wirth et Bernatchez, 2003), A. japonica (Ishikawa
et al., 2001), A. australis et A. dieffenbachii (Smith et al., 2001), la panmixie est également
I'hypothése privilégiée. Il y a donc équivalence entre les notions d’espéce, de population et
de stock méme si les deux derniéres peuvent s’apprécier a I'échelle du bassin versant (il

serait plus rigoureux de parler alors de fraction de population ou de stock).

L'anguille européenne se reproduit dans la mer des Sargasses (Schmidt, 1906), entre 23° et
30°N et entre 48° et 75°W (McCleave et al., 1987). La répartition marine des anguilles
concerne la moitié sud de I'océan Atlantique (Schmidt, 1922). En zone continentale, I'aire de

colonisation historique s'étend des facades maritimes des différents pays cbétiers d'Europe et
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d'Afrique du Nord, entre une limite méridionale située en Mauritanie (30°N) et une limite
septentrionale en mer de Barents (72°N). Le bassin méditerranéen et la Mer Noire sont
également colonisés par I'anguille européenne jusqu'a 45°E (Ege, 1939) (Figure 1).

L’anguille connait, comme les autres élopomorphes, un stade larvaire appelé leptocéphale.
Une premiére métamorphose va la transformer en civelle (anguille non pigmentée) puis en
anguille jaune (juvénile d’anguille). En fin de cycle, une nouvelle métamorphose va la

préparer a la reproduction. A ce stade, elle est qualifiée d’anguille argentée.
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Figure 1 : Aire de répartition de I'anguille européenne (Anguilla anguilla L. 1758), adaptée de Germain

(1927) pour I'aire continentale et Schmidt (1922) pour la répartition océanique des larves

L’anguille européenne réalise donc deux migrations d'environ 6 000 km a travers I'Atlantique
venant initier et terminer son cycle de vie. La France, par ses ouvertures sur |'océan
Atlantique et la Méditerranée, se trouve idéalement placée au sein de l'aire de colonisation
continentale. Tous les hydrosystémes francais sont donc potentiellement accessibles a
I'anguille (Chancerel, 1994), méme si les parties les plus amont des bassins versants en
zone de montagne ne sont pas colonisées (Lambert, 1997).

Entre ces deux migrations, la croissance se déroule sur une période de 3 a 12 ans. On
estime actuellement qu'une fraction des individus reste en mer ou en zone littorale (Deelder,
1960 ; Moriarty, 1987; Mounaix et Fontenelle, 1994; Tsukamoto et al., 1998; Tzeng et al.,
2003).

L’anguille européenne, comme les autres espéces d’anguillidés, est semelpare (Fontaine et

al., 1982), c’est dire que tous les géniteurs meurent apres la reproduction.
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2.3. Situation alarmante des stocks d’anguille

La diminution de I'abondance de I'anguille européenne (Anguilla anguilla) dans les habitats
de croissance est avérée pour les cours d’eau frangais (Anonyme, 1984; Bruslé, 1990;
Chancerel, 1994), espagnols (Lobon-Cervia, 1999) ou pour la Mer Baltique (Svardson,
1976). Sa raréfaction se généralise a I'échelle européenne (Moriarty, 1990; Moriarty et
Dekker, 1997; Dekker, 1998, 2000a, 2003b). Plus précisément, une forte diminution a été
enregistrée au début des années 1980 aprés les forts niveaux d’abondance de la décennie
précédente. Le facteur varie pour les jeunes stades, de 1 a 4 (Castelnaud et al., 1994), voire
de 1 a 100 pour la zone la plus septentrionale de l'aire de colonisation (Dekker, 2003b). Des
suivis plus anciens montrent des chutes de captures dans certains systémes dés le milieu du
XXM (Dekker, 2003a). Une relative stabilisation est ensuite observée entre 1990 et 2000.
Un minimum historique a été enregistré en 2001 (ICES, 2002). Cette raréfaction a conduit a
considérer cette espéce comme en dehors de ses limites de sécurité biologique et les
activités de péche associées comme non durables (ICES, 1999). Actuellement, aucune
information n’est disponible concernant I'évolution du stock resté en mer.

Le constat est similaire pour I'espéce américaine, avec une diminution importante de
'abondance a la marge de l'aire de colonisation continentale (Castonguay et al., 1994a;
Castonguay et al., 1994b; Haro et al, 2000; Casselman, 2003) qui a conduit a un
classement identique au sein de I'ICES (2001). Une tendance a la baisse est également

enregistrée pour I'anguille japonaise (Tatsukawa, 2003).

A une autre échelle de temps, le début des déclins démographiques des anguilles
européenne et américaine a été estime, a partir d’analyses génétiques, entre 8 000 — 11 000
et 50 000 — 75 000 ans avec une diminution plus précoce pour A. rostrata mais plus sévére
pour A. anguilla (Wirth et Bernatchez, 2003). Cette diminution est concomitante avec les
changements océaniques, diminution de lintensité du Gulf Stream et déplacement des

courants vers le sud, induits par la glaciation du Wisconsinien.

2.4. Causes de la diminution

Les causes évoquées pour la diminution des stocks d’anguilles sont multiples (Moriarty,
1987; Bruslé, 1994; Castonguay et al., 1994a; Haro et al., 2000 ; Feunteun, 2002; Starkie,
2003) et restent valides pour plusieurs espéces. Certaines causes concernent la phase
continentale de I'anguille, conduisant a réduire, de maniére directe ou indirecte, la biomasse
potentiellement féconde qui quitte les eaux intérieures. Parmi elles, on peut citer :
o La contamination, depuis plus de vingt ans, de la majeure partie des anguilles
européennes (Blanc, 1989) et américaines (Fries et al., 1996) par un parasite

Anguillicola crassus qui détériore la vessie natatoire. Il pourrait entrainer des

6
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mortalités chez les anguilles subadultes durant les mois les plus chauds (Lefebvre
et al., 2002). Bien que la démonstration ne soit pas actuellement établie, ce
parasite pourrait limiter la réussite de la migration transocéanique des futurs
reproducteurs et par conséquent empécher I'anguille de boucler son cycle vital
(Kirk, 2003; Lefebvre et al., 2003).

La diminution des capacités reproductrices, migratoires, de résistance aux stress
par l'effet des xénobiotiques (métaux lourds, molécules de synthése,...), présents
dans la majorité des milieux aquatiques continentaux (Bruslé, 1990; Hodson et al.,
1994; Couillard et al., 1997; Robinet et Feunteun, 2002; Yamaguchi et al., 2003).
L'installation de nombreux obstacles a la migration, de montée comme de
descente, intervenant de maniére plus ou moins directe sur les caractéristiques
(nombre, sex-ratio) du stock de géniteurs (Moriarty et Dekker, 1997; McCleave,
2001). Des effets similaires sont a craindre suite a la disparition progressive des
habitats privilégiés de croissance liée aux aménagements des cours d’eau et de
leurs annexes hydrauliques (Feunteun, 2002).

Le risque de surpéche, avéré sur certains hydrosystéemes (Ciccotti, 1997 ; Dekker,
2000b ; Briand et al., 2003), surtout si I'on considére les effets cumulatifs des
nombreuses pécheries européennes (Dekker, 2000a).

Une augmentation de la mortalité naturelle avec I'explosion démographique de
certains prédateurs suite a leur protection totale comme les populations de hérons
(Ardea sp.) et de cormorans (Phalocrocorax sp.) depuis une vingtaine d'années
(Feunteun et Marion, 1994; Adam, 1997).

L’évolution (forcée ou non) vers une "marinisation” de I'espéce qui conduirait a une
dynamique reposant de plus en plus sur des individus accomplissant I'ensemble

de leur cycle de vie en mer (Moriarty, 1987; Tsukamoto et al., 1998).

D'autres causes concernent la phase marine du cycle :

un succes de la reproduction plus faible lié a la modification des fronts thermiques
dans la mer des Sargasses susceptibles d’intervenir dans le rassemblement des
géniteurs et le déclenchement de la reproduction (Castonguay et al., 1994b),

enfin, une mortalité plus importante des larves lors de la traversée océanique
induite par une modification des courants liée aux changements climatiques
globaux (Castonguay et al., 1994a; Knights, 2003). Cette mortalité pourrait résulter
d’'un transport passif moins efficace (Castonguay et al., 1994b; Westerberg, 1998),
ou d’'une diminution de la richesse trophique océanique (Desaunay et Guérault,
1997, Dekker, 1998 #1682).
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Castonguay et al. (1994a) ont réalisé une synthése critique des causes possibles de la
diminution du recrutement de civelles dans le bassin du Saint-Laurent. La diminution, de plus
de 99% au niveau du Lac Ontario, s’est produite aux alentours de 1982. Le maximum de
'effet des contaminants sur les anguilles argentées a été observé 10 ans avant cette
diminution et 'amélioration de la qualité de I'eau dans les années 1980 ne s’est pas traduite
par une restauration du stock. La détérioration des habitats dans cet hydrosysteme remonte
avant les années 60 et la diminution induite par ces aménagements sur les autres migrateurs
intervient avant 1965. L’impact de la pécherie, essentiellement ciblée au Canada sur
languille argentée et peu intense comparativement a celle pratiquée sur l'anguille
européenne, ne semble pas a méme d’expliquer I'importante diminution du recrutement. La
modification des courants océaniques semble finalement I'hnypothése la plus probable. Elle
est cohérente avec la diminution conjointe des deux espéces d’anguilles de I'Atlantique Nord
(Castonguay et al., 1994b). La corrélation entre un indicateur hydrostatique de I'Atlantique

Nord et le recrutement sur lac ljsselmeer (Pays Bas) semble la confirmer (Knights, 2003).

Méme si la cause océanique doit étre privilégiée, il ne faut pas négliger les autres facteurs
qui, agissant en synergie, amplifient vraisemblablement la diminution d’abondance du stock
(Castonguay et al., 1994a). C’est dailleurs parmi ceux-la que les gestionnaires trouveront

des moyens d’actions dans un avenir proche.

3. ENJEUX ASSOCIES A L’ANGUILLE

L’anguille, de par son originalité écologique et la situation inquiétante de son stock, se trouve
au centre d’enjeux sociétaux et scientifiques qui justifient la dynamique actuelle de

recherche.

3.1. Enjeu de société

L’anguille européenne fait I'objet d’'une pécherie importante. Rien qu’en France, 410 tonnes
de civelles et 302 tonnes d’anguilles subadultes ont été capturées en 1997 par les pécheurs
professionnels (Castelnaud, 2000). A I'échelle européenne, ce sont environ 500 tonnes de
civelles et 20 000 tonnes d’anguilles subadultes qui sont péchées annuellement (Dekker,
2003b). 25 000 personnes a travers I'Europe tirent un revenu de cette espéce (Moriarty et
Dekker, 1997). Elle constitue également, pour certains pécheurs de loisir une cible
particulierement appréciée.

Par ailleurs, elle subit également des mortalités indirectes liées a des activités industrielles

(pompage, turbinage) qu’il est difficile actuellement de quantifier.
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La diminution actuelle observée de la ressource et le risque de disparition d’'un patrimoine
naturel induit des conflits d'accés a la ressource au sein des instances de gestion (comme
les Comités de gestion des poissons migrateurs ou COGEPOMI). Elle incite a la mise en
place de plans de gestion intégrée (Commission des communautés européennes, 2003).
Dans ce contexte, toute mesure qui réduit la mortalité et donc qui augmente I'échappement
d’anguilles argentées d'un basin versant vers la Mer des Sargasses est a promouvoir
(Lambert et al., 2003b). Plus précisément, ces plans devront non seulement encadrer les
pécheries, mais également intégrer des mesures concernant la restauration de la libre
circulation et la protection des habitats essentiels de I'espéce. Des actions plus proactives,
comme le déplacement d’animaux au sein dun bassin versant, sont également
envisageables (Knights et White, 1997). Toutefois contrairement a I'esturgeon européen
(Lochet et al., 2004) ou aux salmonidés (Aprahamian et al., 2003), le soutien de population
par déversement de poissons issus de pisciculture n’est pas a l'ordre du jour puisque la
reproduction et I'élevage larvaire ne sont maitrisés qu’en laboratoire (Tanaka et al., 2001 ;
Pedersen, 2003).

3.2. Enjeu scientifique

Pour accompagner ces politiques, les scientifiques cherchent a développer des outils d'aide
a la décision publique, en particulier des tableaux de bord de suivi de I'espéce dont I'objectif
est de renseigner le pilote d’'un systéme sur I'état de ce systéme et de lui permettre d’agir
pour satisfaire son objectif (Woillez et Rochard, 2003). Ces outils nécessitent le
développement d’une base de connaissance sur I'espéce et de regles d’interprétation des

résultats qui s’appuient sur une expertise des processus biologiques, perturbés ou non.

Sans étre déconnectée des exigences imposées par la gestion, la compréhension de la
dynamique d’'une population constitue un objectif scientifique en soi. En particulier les
mécanismes de régulation, liés ou non a la densité, sont des défis scientifiques car ils
induisent des non-linéarités compliquant la prévision de la dynamique (Coquillard et Hill,
1996; Cury et Roy, 1996). Enfin, un regard évolutionniste sur le fonctionnement d’une
population intéresse de plus en plus la communauté scientifique (Mayr, 1994).

L’anguille, par son caractére thalassotoque, présente une originalité par rapport aux autres
migrateurs fortement étudiés, salmonidés en particulier. C’est la phase de croissance et non
la reproduction qui est facilement accessible a I'observation. Les processus biologiques de

cette partie du cycle pourront donc étre explorés de maniére privilégiée.
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4. METHODE DE TRAVAIL

Pour répondre aux objectifs de compréhension de la dynamique continentale de la
population et de la migration estuarienne des civelles, nous avons positionné notre travail
dans le champ disciplinaire de la dynamique des populations centrée sur les individus en
adoptant une démarche expérimentale de vie artificielle basée sur approche de modélisation
orientée par le pattern.

Ce positionnement nous a évité, ou au moins a limité, les errances du modélisateur qui ne
peut que difficilement résister aux chants des sirénes systémiques (tentation du modéle 1 :1
avec refus des simplifications) sur le bateau ivre de sa méthode (facilité apparente de
développement, remise en cause perpétuelle). Mais restons sur la terre ferme, et avant de

présenter la structure du document, précisons les trois points de ce positionnement.

4.1. La démarche expérimentale de vie artificielle

Nous avons adopté une démarche dite de « vie virtuelle » (Langton, 1989) qui cherche a
reproduire la réalité telle qu’elle pourrait étre plutét que telle qu’elle est. En d’autres termes, il
ne s’agit pas de caler systématiquement au plus prés par rapport a des données observées
mais d’imaginer les mécanismes sous jacents susceptibles de reproduire un phénoméne
dont la représentation virtuelle pourrait &tre confondue avec la réalité.
Une démarche expérimentale de simulation permet malgré tout d’avancer dans la
connaissance (Grimm, 1999). Le principe de cette démarche se résume en 6 points (Mullon
etal., 2003) :

1. Formuler des hypothéses concernant les processus biologiques et leur couplage,
Définir une grandeur quantifiable qui résume la dynamique du systéme,
Identifier les facteurs supposés influencer cette grandeur,

Simuler le comportement du systéme pour toutes les combinaisons de facteurs,

A S

Utiliser un outil statistique approprié pour vérifier que les résultats simulés respectent
les caractéristiques du phénoméne étudié et pour définir les facteurs expliquant
significativement la variabilité de la grandeur retenue,

6. Interpréter biologiquement les résultats obtenus et accepter les conclusions, méme

inattendues.

Notre travail a cherché a éprouver les paradigmes du fonctionnement d’une population
d’anguilles ou de la migration des civelles. Ces paradigmes sont des représentations
idéalisées de la réalité, acceptées par une communauté scientifique et qui permettent de
définir implicitement les problemes et les méthodes Iégitimes d’un domaine de recherche

(Kuhn, 1983). Les éprouver est donc une démarche naturelle. Elle vise a apporter plus de
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finesse, d’extension et de précision a ce paradigme et, le cas échéant, a détecter des
anomalies qui conduiront a le remettre en cause.

Méme si nous avons surtout cherché a approfondir sur un plan théorique les choix de
modélisation, nous avons souhaité connecter nos travaux a la réalité soit au travers de
synthéses d’expériences publiées soit a partir de nos propres analyses statistiques de

données de terrain.

4.2. L’approche de modélisation orientée par les patterns

Dans ce travail, nous avons abordé plusieurs phénomenes qui nous ont conduit a changer
plusieurs fois d’échelles de temps et d’espace : le millier d’'années et le continent européen
pour les questions d’évolution, la dizaine d’années et le bassin versant pour la dynamique de
population, la semaine et le trongon de cours d’'eau pour les processus biologiques, la
journée et I'habitat estuarien pour les comportements et I'heure et la cellule pour les
processus moléculaires. Cette approche multiscalaire nous est clairement imposée par la
nature et la structure des phénoménes appréhendés (Grimm et al., 1996). C’est pourquoi
nous avons choisi d’inscrire notre travail dans une approche de modélisation orientée par les
patterns (Grimm et al., 1996; Railsback, 2001). En effet, un pattern écologique est une
structure caractéristique et clairement identifiable dans la nature ou dans les données de la
nature (Grimm et al., 1996) ce qui permet de définir la granularité du modéle a construire et
donne des éléments pour sa validation. Wiegand et al. (2003) proposent un cycle de
modélisation basé sur cette approche que nous avons essayé de suivre (Figure 2). Il s’agit
dans une premiére étape de définir un pattern écologique et de construire un modéle de
dynamique de population susceptible de le reproduire. La deuxiéme étape vise a déterminer
les paramétres a tester, leur gamme de variation ainsi que des hypothéses alternatives. La
troisieme étape a pour objet une comparaison systématique des résultats des simulations
avec le pattern. On retrouve dans ces deux dernieres étapes l'approche expérimentale
proposée par Mullon et al. (2003). Enfin, la quatriéme étape cherche a définir des prévisions
secondaires vérifiables, c’est a dire des relations supplémentaires qui ne sont pas contenues
dans le pattern initial ni dans les hypothéses du modéle et qui peuvent étre vérifiées sur le
terrain (Wiegand et al., 2003).

4.3. Le champ disciplinaire de la dynamique des populations

L’ensemble de notre travail s’inscrit dans le champ disciplinaire de la dynamique des
populations. Tout modéle démographique est une approche qui étudie une population en se
basant sur une analyse des individus (Caswell et John, 1992). La reconnaissance de la

primauté de l'individu dans I'organisation du systéme repose sur le principe d’individuation

11

CemOA : archive ouverte d'Irstea / Cemagref



Chapitre 1 : Introduction
4. Méthode de travail

ou d’idiosyncrasie. Ce principe, d’une part, confére a chaque individu une originalité en
termes de comportement et de physiologie résultant d’'une combinaison unique d’influences
génétiques et environnementales (Huston et al., 1988). Il place, d’autre part, clairement

individu comme l'unité sur laquelle s’exerce la sélection naturelle (Lomnicki, 1999).

Prédictions
A
Prédictions N Pattern )
secondaires | Modele “1  simulé
A A O
Pattern
Hypotheses sur les paramétres ¢ écologique
et les processus observé
\ 1 \
Gammes de valeurs Processus
des paramétres biologiques
A A
\ 4 'f T

Investigations de terrain

Figure 2 : Processus de modélisation (d’aprés Wiegand et al., 2003)

En fonction du niveau de précision de linformation pris en compte, il est possible de
classifier les modeéles démographiques (Caswell et John, 1992). S’ils ne considérent qu'une
caractéristique populationnelle, ils sont qualifiés de modéles d’états populationnels (« p-state
model »). C’est le cas des modeles globaux ou la population se résume a son nombre
d’individus. Dans ce cas, tous les individus sont identiques. Si les individus sont regroupés
en fonction de caractéristiques communes ( age, taille, statut physiologique, ...), on parle
alors de modéle d’états individuels (« i-state model »). Il est possible de revenir a la
population totale en calculant la valeur d’'un état populationnel. Parmi ceux-ci, il est possible
de distinguer deux types, les modéles de distribution d’état individuels (« i-state distribution
model ») et les modéles de configuration d’états individuels (« i-state configuration model »).
Les premiers travaillent avec des distributions, continues (distributions de probabilité) ou
discrétes (vecteurs d’effectif). Les seconds considérent les individus comme des entités
discrétes dont les interactions avec I'environnement sont généralement reconnues comme
locales. lls sont, le plus souvent, appelés modéles individus-centrés (au sens strict).
Finalement, cette classification trace un continuum entre ces derniers et les modéles globaux
et permet aux auteurs, dans une vision cecuménique, de considérer tous les modéles

démographiques comme centrés sur les individus (avec une définition plus large).
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o . . Les individus ont des caractéristiques
Tous les individus sont identiqu différentes (age, statut physiologique, ...)

Modgele Modele
d’états populationnels d’états individuels
(« p-state model ») (« i-state model »)

ou discreéte

Modeéle de distribution
d’états individuels
(« i-state distribution model »)

Les individus sont des
entités discrétes

Modéle de configuration
d’états individuels
(« i-state configuration model »)

Figure 3 : Classification des modeéles démographiques (d’aprés Caswell et John, 1992)

4.4. Structure du document

Aprés cette introduction de la problématique de ce travail, le deuxiéme chapitre de ce
document présente I'étude de la dynamique de la fraction de population d’anguille a I'échelle
d'un bassin versant. Elle se base sur le développement et I'exploration d’'un modéle de
distribution d’états individuels. Dans ce modele, les individus sont regroupés en fonction de
leur position dans I'hydrosystéme, leur age, leur sexe et stade de développement. La
construction du modéle s’est déroulée en trois étapes constituant autant de sections de ce
chapitre : (i) une analyse du cycle biologique de l'anguille afin d’arréter la structure du
modéle, (ii) la définition d’un pattern écologique a partir de la connaissance actuelle sur
I'anguille, (iii) une synthése détaillée des processus biologiques mis en jeu nous a permis de
terminer la spécification du modéle. Les quatre sections suivantes présentent des utilisations
du modele, la premiére est une calibration des parameétres du modeéle grace a une
confrontation avec le pattern écologique. La deuxiéme est une exploration de la structuration
spatiale d’un stock d’anguilles dans un réseau hydrographique. La troisieme regarde les
conséquences sur la dynamique de population de la structure de la capacité d’accueil d’'un

bassin versant. La derniére présente une premiére analyse de sensibilité du modéle.

Le troisieme chapitre s’attache a étudier la migration des civelles et la répartition du
recrutement dans I'estuaire de la Gironde en insistant sur la modélisation du comportement.
Pour se faire, nous avons développé un modéle individus-centré (modele de configuration
d’états individuels) ou la civelle en estuaire est considérée comme une entité autonome

évoluant dans un environnement hétérogene. Les deux premiéres sections de ce chapitre
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présentent le cadre géographique et une synthése bibliographique de la phénoménologie de
la migration estuarienne. La troisiéme partie propose une analyse statistique originale de
données de terrain sur la répartition spatiale des civelles dans la Gironde. Une analyse
détaillée des mécanismes comportementaux de civelle en migration fait 'objet de la
quatrieme section. La cinquiéme partie synthétise les connaissances sous forme d’un pattern
de migration estuarienne. La spécification du simulateur individus-centré est présentée a la
cinquiéme section. La partie suivante regroupe les premiéres utilisations du simulateur qui
nous ont permis d’affiner la compréhension du déplacement migratoire des civelles. La
huitieme partie est constituée par une analyse a une échelle moléculaire du mécanisme
responsable du comportement de la civelle.

Le quatrieme et dernier chapitre reprend les conclusions des deux chapitres précédentes, et

dresse le bilan de ce travail.
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CHAPITRE 2 : MODELE DE DYNAMIQUE CONTINENTALE DE L’ANGUILLE

L’objectif de cette partie est de traduire le fonctionnement de la fraction du stock d’anguilles
a l'échelle du réseau hydrographique d’'un bassin versant sous la forme d’'un modéle
numeérique de dynamique de population.

Les tentatives de modélisation de la dynamique de I'anguille trouvées dans la littérature
s’avérent le plus souvent trop partielles. Soit, elles insistent sur un aspect comportemental
(Lambert, 1994; Lambert et al., 1995). Soit elles n’intégrent pas les déplacements (Gatto et
al., 1982; Vollestad et Jonsson, 1988; De Leo et Gatto, 1995, 1996; 2001 ; Feunteun, 2002)
ou les limitent aux échanges entre secteurs estuarien et fluvial (Gascuel et Fontenelle,
1994). Soit elles ne traitent que du déplacement (Smogor et al., 1995 ; Ibbotson et al., 2002).
Soit elles se focalisent sur I'aspect halieutique du systéme, a I'échelle de l'aire de répartition
de l'espéce (Dekker, 2000c) ou d’'un hydrosystéme particulier (Naismith et Knights, 1990;
Dekker, 1996; Adam, 1997; Dekker, 2000b). Il était donc légitime d’essayer de proposer un
cadre conceptuel plus large de cette dynamique. Nous avons choisi de ne pas localiser
géographiquement notre modéle mais de porter une attention particuliére sur 'importance et

les conséquences de la représentation du spatial et des effets densité dépendants.

La conception du modéle s’est appuyée sur l'analyse du cycle biologique puis sur la
définition d’'un pattern écologique et enfin sur une synthése bibliographique de chaque
processus biologique. Le premier point nous a permis d’identifier les variables d’état du
modéle. Le deuxiéme nous a aidé a identifier les processus biologiques et nous a donné des
critéres de validation pour la calibration du modéle, le troisiéme nous a permis de choisir les
représentations mathématiques des processus a inclure dans le modéle.

Aprés cette définition de la structure du modéle, nous avons confronté le pattern avec les
résultats des simulations de plusieurs jeux de paramétres afin de terminer la paramétrisation
des valeurs pour lesquelles nous ne disposions pas d’information dans la littérature.

Les deux utilisations suivantes du simulateur ont cherché a explorer la structuration spatiale
d’un stock d’anguille a I'échelle d’un hydrosystéme, d’une part celle induite par la dynamique
propre de I'anguille, d’autre part celle entrainée par une variabilité de la capacité d’accueil du
réseau hydrographique.

Enfin, nous avons mené une analyse de sensibilité pour identifier les processus qui devront

faire I'objet d’un soin particulier lors de futurs calages sur des données réelles.

1. CYCLE BIOLOGIQUE

Cette premiére étape de la conception du modéle repose sur une description du cycle

biologique de I'anguille européenne ainsi que celui des autres anguillidés. Nous avons ainsi
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identifié les stades a intégrer dans le modéle. Une rapide analyse historique nous a permis
de préciser les critéres et les concepts grace auxquels ce cycle a pu étre établi et nous a
donné quelques éléments sur les processus sous-tendant la dynamique.

Par sa valeur paradigmatique, un cycle biologique oriente les recherches sur I'’écologie d’'une
espéce. Il est a la base de la traduction de la dynamique de population sous forme de
modele (Caswell, 2001).

1.1. Les stades biologiques

Dés 1684, Redi décrit les trois phases de la vie des anguilles, la migration des adultes vers
la mer, la ponte en mer et la remontée en eau douce des juvéniles. Il faut attendre 1896 pour
que Grassi et Calandruccio réfutent définitivement la viviparité de I'anguille et qu'ils
démontrent que le Leptocephalus brevirostrum décrit par Kaup en 1856 n’est autre que la
larve d’anguille avant le stade civelle. Entre 1904 et 1922, Schmidt localise le lieu de ponte
au centre de la Mer des Sargasses et argumente en faveur de l'unicité du stock d’anguille
européenne (Bertin, 1951).

A partir de 13, six stades sont identifiés dans le cycle de I'anguille (Figure 4), essentiellement
sur des criteres morphologiques. Quatre principaux distinguent I'ceuf, la larve leptocéphale,
languille jaune et le géniteur. Deux stades intermédiaires correspondent aux deux
métamorphoses, d’'une part la civelle entre la leptocéphale et I'anguille jaune et d’autre part

'anguille argentée entre I'anguille jaune et le géniteur.

o Stade « ceuf » : Jamais aucun ceuf d’anguillidé n’a été récupéré dans le milieu

naturel (Nilo et Fortin, 2001). Les informations disponibles proviennent donc
uniquement d’expérimentations. Les ceufs mesurent en moyenne 1 mm a la
ponte ; ils ont une forme ellipsoidale (Tesch, 1993). lls sont pélagiques (Tanaka,
2003) mais leur densité par rapport a 'eau de mer est variable (Seoka et al.,
2003). L’éclosion commence une quarantaine d’heures aprés la fécondation
(Tanaka, 2003). La longueur des larves a I'éclosion est comprise entre 2,5 et
3,0 mm (Prokhorchik, 1986). La résorption vitelline intervient une dizaine de jours
apreés I'éclosion (Pedersen, 2003).

o stade « leptocéphale » : il s'agit d’'un stade larvaire caractérisé par des individus en

forme de feuille de saule. La téte, petite, est comprimée latéralement d’ou leur
nom. Chez les anguillidés, la queue est arrondie. La longueur des larves capturées
varie entre 5 et 80 mm (Schmidt, 1906). Ce stade, commun a tous les
élopomorphes, est considéré comme une solution adaptative aux problémes

d’osmorégulation en zone marine (Hulet et Robins, 1989).
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o stade « civelle » : il correspond a la métamorphose leptocéphale - anguille jaune ;

ce qui se traduit par un changement de forme et une perte de poids liée a un arrét
d'alimentation. La mise en place progressive de la pigmentation a fait I'objet d'une
codification avec définition de stades successifs (Strubberg, 1913; Elie et al.,
1982).

ZONE ZONE ZONE
MARINE MARGINO- CONTINENTALE
LITTORALE
CIVELLES
TRANSPARENTES:

’-
&\\\V?\QT\G;&\\\E .Etangs Cours
\continental\ d'eau

AR
CIVELLES PIGMENTEES
( septembre a mai )

LEPTOCEPHALES
30°N

PRELEPTOCEPHALES
Mer
ADULTES ? des ANGUILLES JAUNES

Sargasses

(mars a juillet)
FECONDATION

22°N

65°W

( novembre a janvier)

Figure 4: Cycle de vie de l'anguille européenne proposé par le groupe national anguille frangais
(Anonyme, 1984)

o stade « anquille jaune » : il regroupe les individus ayant terminé leur pigmentation

et qui s'alimentent. Ces individus se caractérisent par une coloration jaune-verte

uniforme du dos et des flancs.

o stade « anquille argentée ». il correspond a la derniére métamorphose qui

s'accompagne d'une modification de la livrée de I'animal avec une ligne latérale
séparant trés nettement le dos de couleur sombre des flancs argentés.
L'augmentation du diamétre de I'ceil associée a un développement de pigments
rétiniens caractéristiques des poissons abyssaux et la vascularisation de la vessie
natatoire (Fontaine, 1994) sont observés chez ces individus encore immatures.
Les travaux actuels de physiologie ont permis en effet de déceler avant I'apparition
des modifications morphologiques externes des modifications internes
(augmentation du rapport gonadosomatique, des hormones hypophysaires

gonadotropes) traduisant le début de la métamorphose (Durif, 2003). Le passage
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entre anguille jaune et anguille argentée semble donc étre un phénomeéne continu.
A noter que des phénoménes de régression d’'une anguille argentée vers une
anguille jaune sont possibles.

o stade « géniteur » : Aprés la migration de reproduction, les individus effectuent

réellement leur maturation sexuelle (Dufour et Fontaine, 1985). Cette phase ainsi
que la reproduction en elle-méme et la mort qui s’en suit sont encore peu connues
(Dufour, 1994). Des photographies réalisées en grande profondeur (Robins et al.,
1979) ont montré, une fois, un individu ressemblant a une anguille arrivée a
maturité sexuelle en conditions expérimentales, apportant ainsi le premier élément

de confirmation de la description réalisée en conditions expérimentales.

Dans les cycles actuels (Anonyme, 1984 ; Sorensen, 1984, Dekker, 2003 #1815 ), la
tendance est d'identifier un septiéme stade dénommé civelle pigmentée, anguillette
(« elver »). Ce stade apparait tres ambigu. Elie et al. (1982) considérent qu’il faut le réserver
aux animaux a partir du stade VI de la premiére métamorphose sans en fixer la limite
supérieure. Adam (1997) le définit comme une anguille jaune en migration alors que
Vollestad et Jonsson (1988) préférent le définir comme des anguilles n'ayant passé qu'un été

apres leur métamorphose.

1.2. Les éthophases

Tsukamoto et al. (1998) ont établi que certaines anguilles argentées capturées en mer n’ont
jamais connu l'eau douce. Des patrons migratoires intermédiaires ont ensuite été décrits
correspondant a des anguilles ayant séjourné uniquement en eau saumatre ou ayant réalisé
des allers-retours entre I'eau douce et I'eau salée (Tzeng et al., 2000 ; Tsukamoto et Arai,
2001). Tsukamoto et Arai (2001) ajoutent au cycle biologique classique deux boucles
migratoires, 'une marine, I'autre estuarienne (Figure 5).
Sans remettre en cause la succession des stades du cycle biologique, la description de ces
nouvelles boucles migratoires rend, a notre avis, ambigué ['utilisation du terme « écophase »
qui identifie un stade de développement en fonction de son adaptation a des conditions
écologiques particulieres. Nous proposons d’identifier plutét des éthophases, combinaisons
entre stades biologiques et type de comportement de déplacement :
¢ la migration des larves leptocéphales avec des déplacements verticaux suivant un
rythme circadien (Schmidt, 1906),
e la migration portée des civelles avec rythme circatidal (Gascuel, 1986;
Wippelhauser et McCleave, 1987; Elie et Rochard, 1994),

18

CemOA : archive ouverte d'Irstea / Cemagref



Chapitre 2 : Modéle de dynamique continentale de 1’anguille
I. Cycle biologique

¢ la migration active des anguilles jaunes avec une rhéotaxie positive et un rythme
circadien (Bertin, 1951; Gascuel, 1986; Wippelhauser et McCleave, 1987; Elie et
Rochard, 1994),

e la sédentarisation avec des déplacements limités de la plupart des anguilles
jaunes (Adam et Elie, 1994),

¢ la migration de dévalaison dans les eaux continentales des anguilles argentées
(Durif, 2003) ,

¢ la migration génésique marine a grande profondeur (Dufour, 1994),

¢ le comportement de reproduction des géniteurs.

Seawater Freshwater

glass eel

River eels

leptocephalus

¢

s/

‘«

silver eel

yellow eel

Spawning ground Growth habitat

Figure 5 : Cycle biologique avec trois boucles migratoires des anguilles tempérées (d’apres
Tsukamoto et Arai, 2001)

Précisons qu’actuellement, la différenciation entre migrants et sédentaires parmi les
anguilles jaunes récoltées lors d'une péche sur un site donné ne reléve d'aucun critére fiable
(Baras et al., 1996; Adam, 1997). Le calendrier des éthophases peut étre défini a la lumiére

des connaissances actuelles en France et en Europe (Tableau 1).

En conclusion, nous confirmons I'importance de la valeur heuristique de tout découpage, et

par consequent de tout stade dans un cycle biologique.
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Tableau 1 : Calendrier des éthophases

Ethophase

période ou durée

Leptocéphale en migration

océanique

Passage des civelles en

estuaire

Migration anadrome des

civelles et anguilles jaunes

en cours d'eau

Sédentarisation

Migration de dévalaison

Migration  océanique de

reproduction

Reproduction océanique

De 7 a 10 mois entre mai et septembre (Lecomte Finiger,
1994) ou 3 ans (Schmidt, 1909; McCleave et al., 1998). Cette
variabilité suivant les auteurs s’explique par une controverse
sur la méthode destimation de I'dge en jours des

leptocéphales

Présence toute I'année, présence maximale de novembre a
mars pour la majeure partie des zones littorales francaises
(Lecomte Finiger, 1978; Desaunay et al, 1993; Elie et
Rochard, 1994)

De mai a octobre avec un maximum en juin et juillet
(Vollestad et Jonsson, 1988; Baras et al., 1994; Legault,
1994)

Pendant 3 a 12 ans dans la quasi-totalité des sites (variabilité
en fonction du sexe de l'individu et des caractéristiques de
son habitat) (Lee, 1979; Vollestad et Jonsson, 1988;
Fontenelle, 1991; Adam, 1997)

Octobre a mars en France - Déclenchement lié
majoritairement aux premiéres variations significatives de
température et de débit en début d'automne (Vollestad et
Jonsson, 1986 ; Durif et al., 2003)

De 6 mois a 1 an (van Ginneken et van den Thillart, 2000)

De mai a juin (Schmidt, 1922; Vladykov et March, 1975;
Desaunay et Guérault, 1997)
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1.3. Justification de la modélisation de la partie continentale du
cycle biologique

Le cycle biologique peut se diviser en deux parties. La premiére permet de passer des
jeunes anguilles (ou recrutement) aux anguilles argentées qui partent pour la mer des
Sargasses. Elle correspond principalement a la phase continentale du cycle. Le seconde
moitié relie les abondances de géniteurs avec les juvéniles colonisant les réseaux
hydrographiques. Elle correspond a la phase marine du cycle biologique et se traduit
classiquement en halieutique par une relation biomasse féconde — recrutement (Ricker,
1980). Toutefois, cette relation est sujette a débats chez l'anguille. Certains auteurs la
considérent comme improbable (Gascuel et Fontenelle, 1994) du fait de la fécondité
importante de 'anguille (Boétius et Boétius, 1980; Barbin et McCleave, 1997) et de la forte
mortalité au stade leptocéphale (plus de 95 % selon Tesch, 1980). Toutefois, il n’y a pas de
raisons pour que I'anguille differe des 364 stocks exploités étudiés pour qui le recrutement
moyen est plus faible quand le stock parental est faible (Myers et Barrowman, 1996). Plus
que son existence, c’est donc la nature de cette liaison et notre capacité a la déterminer qui
sont problématiques (Koslow, 1992). D’ailleurs, dans une approche précautionneuse, il est
recommandé de lintégrer dans la conception du plan de gestion (ICES, 2001) et Dekker
(2003a) vient de proposer un graphe reliant des indices de recrutement et de débarquement,

premiére ébauche d’une relation stock-recrutement a I'échelle de I'espéce.

Nous avons choisi de ne pas rentrer dans cette controverse et de limiter le modéle a la
simulation de la partie continentale du cycle biologique. Cette limitation pose d’autant moins
de probléme que l'anguille étant semelpare, les individus quittant un réseau hydrographique
n’interférent plus dans la dynamique de cette fraction de stock. Cette approche permet de
calculer une production moyenne d’anguilles argentées pour une quantité de recrues donnée
(Gascuel et Fontenelle, 1994) en s’inspirant des modéles de rendement par recrue

développés en halieutique (Brethes et O Boyle, 1990).

Il est possible de décomposer cette phase continentale du cycle biologique en trois parties.
Le parallélisme avec les thémes a aborder dans un plan de restauration de cette ressource
(Commission des communautés européennes, 2003) prouve que cette limitation n’est pas
préjudiciable a la gestion. La premiére partie concerne le flux entrant d'anguilles (civelles et
petites anguilles jaunes). Elle donne une indication de I'état de « santé » de I'ensemble de la
population (sous réserve de rejeter 'hypothése d’un attrait des civelles par les anguilles
présentes sur un hydrosysteme) et des informations sur la qualité et la quantité de la

ressource disponible a I'échelle d’étude considérée. La deuxiéme partie concerne la fraction
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de population résident dans un hydrosysteme (anguilles jaunes). Elle permet d'appréhender
la dimension territoriale de la dynamique de l'anguille en visualisant, outre le niveau de
recrutement continental de l'espéce, l'impact de facteurs locaux (obstacles, pollution,
exploitation,...) pour aboutir a un échappement de géniteurs. La troisi€me partie a pour objet
le flux sortant (anguille argentée). Elle vise a définir des éléments quantitatifs sur le flux

susceptible de participer a la reproduction et renseigne sur I'efficacité des actions de gestion.

1.4. Différents états dans le modéle

Cette analyse du cycle biologique permet d’identifier cing états (« states ») intégrables dans
un modeéle de dynamique de la fraction continentale de la population d’anguille. lls
correspondent au croisement des stades biologiques et du sexe : jaune indifférencié, jaune
femelle, jaune male, argenté femelle et argenté male. Le stade civelle est intégré dans le
premier état.

Nous avons intégré explicitement les trois états jaunes dans la structure du modele. Par
convention, ils sont indicés avec la lettre £ dans les formules. La valeur 1 correspond a I'état
jaune indifférencié, 2 a jaune femelle et 3 a jaune méle. Par contre, nous avons considéré
les deux états argentés comme des sorties du simulateur puisque, dans la version actuelle

de notre modéle (pas de régression des argentées), ils n’interférent plus avec la dynamique.

2. PATTERN ECOLOGIQUE

Aprés avoir défini les éléments constitutifs de notre modéle, nous avons adopté une
approche de modélisation orientée par les patterns (Grimm et al., 1996; Railsback, 2001)
afin d’identifier, dans un premier temps, les processus biologiques sous jacents a la
dynamique de la population de I'anguille en zone continentale. Rappelons qu’un pattern
écologique est une structure caractéristique et clairement identifiable dans la nature ou dans
les données de la nature (Grimm et al., 1996). En fin de conception, ce pattern sera utilisé

pour calibrer le modéle.

A partir de la littérature, nous avons identifié un pattern écologique de base en quatre points.

1. La production en anguilles argentées d’un réseau hydrographique n’est pas illimitée

2. Une diminution de l'intensité du recrutement (arrivée des civelles) induit une variation
du sex ratio du stock en place ou du flux dévalant en faveur des femelles (Rossi et
al., 1987) pouvant méme aller jusqu’a linversion du sex ratio (Svardson, 1976;
Parsons et al., 1977; Poole et al., 1990).

3. La densité d’anguilles, en amont de la limite de marée dynamique, décroit de
maniére exponentielle avec la distance a la mer (Sloane, 1984a ; Smogor et al.,
1995; Ibbotson et al., 2002).
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4. Quand il n’est pas complétement déséquilibré, le sex-ratio évolue vers 'amont en
faveur des femelles (Aprahamian, 1988; Oliveira, 1999).
Les deux premiers points concernent le fonctionnement global de la population d’anguilles
dans I'hydrosystéme, les deux derniers précisent la structuration de la population a l'intérieur
du bassin versant.
Un cinquiéme point, corollaire du point 2, permet de définir un pattern étendu :
5. Dans tout bassin, le sex ratio évolue avec I'augmentation du recrutement d’'une
situation complément dominée par les femelles a une situation complétement

dominée par les males.

Le premier point apparait comme tout a fait raisonnable méme si aucune observation directe
de cette limitation n’est relatée dans la littérature. Il est évident qu’un bassin versant ne peut
accueillir a I'infini des anguilles. A noter que dans la théorique halieutique, la régulation se
trouve généralement plutot dans la relation entre les géniteurs et les juvéniles que dans la
relation juvéniles - géniteurs (on parle classiquement pour cette derniere de droite de
remplacement).

Le deuxiéme point s’appuie sur des observations du sexe-ratio dans des systémes qui ont
connu des diminutions naturelles des arrivées de jeunes individus (Baltique, riviéres
anglaises, lagunes adriatiques) ou une augmentation artificielle du recrutement (transfert
d’animaux dans un Loch irlandais). Ces observations sont en accord avec les expériences,
synthétisées plus loin, montrant un déterminisme du sexe fonction des caractéristiques
environnementales.

Le troisieme point reprend les résultats des ajustements de courbes reliant I'évolution de
I'abondance en fonction de la distance a la limite de marée dynamique dans des riviéeres de
Virginie et d’Angleterre. Il est clair que ces tendances exponentielles négatives n’interdisent
pas des fluctuations locales en réponse a des caractéristiques particuliéres dans certains
compartiments du réseau hydrographique.

Le quatriéme point reformule les observations classiques qui montent surtout des males en
bas de bassin versant et quasi exclusivement des femelles plus en amont. Il ne cherche pas
a en expliquer les mécanismes sous jacents.

Le cinquiéme point est une déduction logique et naturelle du point 2 dont la validité sera

discutée ultérieurement.

Le pattern ainsi défini repose donc plus sur une synthése d’observations réalisées sur des
bassins versants différents plutét que sur la documentation précise d'une situation
particuliére. Il reprend les « évidences » couramment admises par les spécialistes de

I'écologie de I'anguille. A ce titre, il représente un paradigme (Kuhn, 1983) de la dynamique
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continentale de la population d’anguilles et non pas une réalité directement observable. Il est
clair qu’il est associé a des anguilles telles que notre connaissance actuelle nous permet de
les comprendre et donc qu’il est amené a évoluer. Enfin, nous estimons qu’il est facilement
généralisable aux autres anguillidés puisqu’il ne repose pas uniquement sur la littérature

concernant A. anguilla.

Nous avons ensuite identifié les processus biologiques nécessaires pour reproduire ce
pattern. En premier lieu, dans la mesure ou le recrutement doit pouvoir varier (points 1 et 2,
un processus d’entrée dans le systéme doit étre intégré dans le modéle. La production
limitée (point 1) implique la prise en compte de processus de sortie du systéme (mortalité et
départ des argentées) dont certains doivent étre dépendants de la densité. La prise en
compte de différents états (points 2 et 4) nous conduit a simuler un processus de
différenciation sexuelle qui doit dépendre de la densité. La répartition spatiale des anguilles

(points 3 et 4) implique la modélisation des déplacements au sein d’un bassin versant.

Pour un souci de simplicité et dans la mesure ou le pattern choisi ne I'exige pas, nous avons
choisi de ne pas intégrer explicitement la croissance. La version actuelle du modele est donc
structurée en age. Cela revient a considérer implicitement un lien univoque entre la longueur

et I'dge des individus.

3. PRESENTATION DU MODELE

Notre approche reprend les concepts proposés par Gascuel et Fontenelle (1994) sans se
limiter aux seuls stocks estuarien et fluvial. |l entre dans la catégorie des modéles matriciels
(Caswell, 2001) bien que le corpus mathématique associé a ces modeles ne soit pas
réellement exploité. Il peut également étre qualifi¢ de modéle a base de processus puisque
chaque processus biologique est traduit sous forme d’'une matrice de transfert modifiant les
effectifs des états individuels.

Notre modéle est entierement déterministe, i.e. aucune composante aléatoire n’est introduite
dans la simulation des processus biologiques. En effet, la stochasticité rend les résultats plus
difficiles a interpréter (McCleave, 2001) méme si elle permet de mieux intégrer les aléas

environnementaux et les variabilités individuelles.

3.1. Le temps

Le pas de temps retenu pour la simulation est la semaine (52 pas dans une année).
Toutefois pour ne pas surcharger les matrices, les classes d’age restent annuelles méme si

I'age en année décimale intervient dans les processus. En s’inspirant des travaux de Charles
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et al. (2000), des processus agissant a I'échelle annuelle (vieillissement) sont combinés a

d’autres agissant a I'échelle hebdomadaire (migration, mortalité,...).
3.2. Le réseau hydrographique virtuel

3.2.1. Structure

Les compartiments spatiaux correspondent au découpage du réseau hydrographique d’un
bassin versant en zones homogenes de longueur constante. Le compartiment n’a pas de
références métriques euclidiennes explicites (pas de largeur ni de longueur en métre par
exemple). Les distances s’expriment donc en nombre de compartiments.

Nous avons travaillé sur un bassin virtuel, le plus simple possible, constitué d’une
succession linéaire de 25 compartiments sans affluents. Le compartiment 1 constitue le
compartiment estuarien le plus aval. Aucune entrave a la libre circulation des poissons
(barrage) n’est prise en compte entre les compartiments.

L’'implémentation permet toutefois de faire évoluer a souhait cette structure pour, par
exemple, tester a terme l'effet de la ramification du réseau hydrographique ou d’une

connectivité variable entre compartiments sur la dynamique de population.

3.2.2. Capacité d’accueil

a) Définition
Les caractéristiques pertinentes d’habitat (surface, température, vitesse du courant, qualité
des habitats, richesse trophique, ...) d’'un compartiment sont résumées au travers de la seule
capacité d’accueil du compartiment (« carrying capacity »). En nous inspirant de la synthése
de Dhondt (1988), elle est définie comme l'effectif pondéré (équivalent a une biomasse)
susceptible d’étre supporté par un compartiment spatial pendant une longue période,
indépendamment de la dynamique de la population. Cette notion fera I'objet d’'une analyse
détaillée au paragraphe 6 de ce chapitre. Le rapport entre la somme pondérée des effectifs
présents et la capacité d’accueil renseigne sur le taux de saturation de la capacité d’accueil
d’'un compartiment donné. Dans un souci de simplicité, nous avons choisi de n’intégrer dans

le modéele ni variabilité spatiale ni dynamique temporelle de cette capacité d’accueil.

Le calcul de la pondération (égale a la contribution relative d’'une anguille d’'un &ge donné a
la saturation du compartiment ou elle se trouve) s’appuie sur plusieurs hypothéses. Tout
d’abord, nous considérons que les anguilles jednant ne saturent pas la capacité d’accueil
d’'un compartiment. Civelles et anguilles argentées ont donc une pondération nulle. Ensuite,
nous supposons que, quel que soit son sexe, plus I'animal vieillit, plus il grandit, plus ses

exigences trophiques sont grandes, plus il sature le compartiment. La pondération des
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anguilles jaunes de plus de 1 an dépend donc uniquement de I'dge. Ces deux premiéres
hypothéses reposent sur une interprétation trophique de la capacité d’accueil.
Troisiétmement, les compétitions intra spécifiques sont largement simplifiées. Les anguilles
sont interchangeables au prorata de leur pondération. A titre d’illustration, une anguille de
pondération 0,8 sature un compartiment de la méme maniére que deux anguilles de
pondération 0,4. Bien qu’ils commencent actuellement a étre mis en évidence (Glova et al.,
1998; Baisez, 2001; Glova, 2001 ), les phénoménes de préférundum d’habitat ou de
dominance sont négligés en considérant qu’a I’échelle du compartiment, I'offre des différents
habitats n’est pas limitante. Enfin, nous avons supposé que tous les mécanismes de
régulation dépendant de la densité jouent uniquement au travers de cette saturation de la
capacité d’accueil. Ces deux derniéres hypothéses permettent de ne calculer qu'une

capacité d’accueil par compartiment.
b) Choix d’implémentation
La capacité d’accueil ca, pour chaque compartiment i est fixée a 200 équivalent anguilles

de 13 ans.

La formule suivante, inspirée d’'une courbe de la croissance en masse, permet de calculer la

contribution w, (t) d’un individu de classe d’age ;j (variantde 0 a j_, ) a la saturation d’'un

compartiment.

0 si ageDecimal,; (t) <1

Wj (t) — 1— e—aw(ageDecimalj(t)—]) 3

—— st ageDecimal , (t) >1
— e w/max

a, mesure lintensité de la relation entre la saturation et 'dge de I'anguille, la valeur de ce

paramétre reste a déterminer. Avec cette formule, une anguille commence a saturer un
compartiment aprés son premier anniversaire et le sature de plus en plus a mesure qu’elle

vieillit (Figure 6). A partir d’'un certain age, 'augmentation peut éventuellement se ralentir..

La saturation d’'un compartiment spatial sati(t) correspond alors au rapport entre la somme
des effectifs N, () pondérés par w, () et la capacité d’accueil ca, .

~.

max

i.
k=1 j

W, (1N, . (1)

ca.

1

I
(=}

sat, (t) =
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Figure 6 : Exemple de courbe de pondération aux ages utilisée dans la saturation de la capacité

d’accueil (¢, = 0,1262 )

3.3. Les processus

La conception du simulateur s’est ensuite appuyée sur une analyse des processus
biologiques. Pour chacun d’entre eux, nous avons proposé une synthése écologique afin
d’en donner une définition précise et d’identifier les points importants a intégrer, puis passé
en revue les tentatives de modélisation et enfin présenté nos propres choix
d’implémentation.

La représentation informatique des processus a été réalisée en essayant de limiter le
nombre de parameétres (principe de parcimonie) et les temps de calcul (optimisation du code)

tout en respectant les principes théoriques des mécanismes mis en jeu.

Un processus peut dépendre de I'état (indifférencié, jaune femelle ou jaune male), de I'age
des poissons, des caractéristiques des compartiments spatiaux résumées par la capacité
d’accueil. Il se déroule sur tout ou partie de I'année.

Nous avons fixé les paramétres concernant la saisonnalité des processus et la dépendance
vis a vis de I'dge. Les périodes de recrutement et d’argenture dépendant grandement des
conditions environnementales du bassin versant, nous avons retenu, autant que faire se
peut, des valeurs correspondant a une situation dans la partie médiane de laire de
répartition (Golfe de Gascogne). Toutefois, lorsque le modéle intégrera a terme explicitement
la croissance en longueur, il sera plus pertinent de faire varier les longueurs plutoét que les

ages a la différenciation sexuelle, a I'argenture et vraisemblablement a la sédentarisation.

27

CemOA : archive ouverte d'Irstea / Cemagref



Chapitre 2 : Mode¢le de dynamique continentale de ’anguille
3. Présentation du modéle

Les autres paramétres sont fixés lors de la phase de calibration du modéle (paragraphe 0 de

ce chapitre).

3.3.1. Le vieillissement

Par choix de modélisation, seule la vie continentale des anguilles est considérée. L’age des
civelles est fixé a 0 an. Avec cette convention, la durée de migration transocéanique est
implicitement de moins de 1 an comme le proposent Lecomte-Finiger (1994) bien que
d’autres auteurs la contestent (McCleave et al., 1998). Toutefois l'acceptation d'une
migration sur 3 ans (Schmidt, 1922) ne remettrait pas en cause la structure du modéele, il
suffirait de décaler 'ensemble des &ges de 2 unités.

La derniére classe d’age correspond aux ages 12 ans et plus. En effet, bien que I'estimation
de l'age soit souvent sujette a discussion (Svedang et al., 1998), il semble que dans des
systémes non faiblement productifs les animaux de plus de 12 ans de vie continentale soient
rares (Adam, 1997).

La date anniversaire est fixée a la premiére semaine de mai (semaine 18,
semaineAnniversaire = 18). Elle correspond au milieu de la période de reproduction estimée
habituellement de mars a juin (Schmidt, 1922; Boétius et Boétius, 1985) bien que des
spéculations a partir d’estimations de I'age journalier des civelles donnent une reproduction
plus étalée (Wang et Tzeng, 2000) voire continue toute 'année (Desaunay et al., 1993). A
cette date, I'essentiel du flux de civelles migrantes est passé (Elie, 1979 ; Elie et Rochard,
1994) et la migration des anguillettes n’a pas encore commencé (Guillouét et al., 2002).
Enfin, la ligne d’arrét de croissance apparait a ce moment (Mounaix, 1992; Panfili, 1993).

Classiquement, a chaque semaine anniversaire, les effectifs sont décalés d’'une classe d’age

et ceux des deux derniéres classes sont cumulés.

Pour éviter d’introduire des discontinuités dans les processus, I'dge des anguilles
ageDecimal (t) est exprimé en année décimale. Il est égal a la somme de la classe d’age j

et de la proportion d’année entre la semaine courante ¢ et la date anniversaire.

mod (t — semaineAnniversaire, 52)
52

ageDecimal (1) = j +

avec mod(x,y) le reste de la division euclidienne de x pary.

3.3.2. Le recrutement estuarien

Par définition, le recrutement correspond a l'arrivée des civelles en zone estuarienne.
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a) Synthése écologique

Méme si des civelles arrivent en estuaire toute I'année (Desaunay et Guérault, 1997),
I'essentiel du flux migratoire se concentre sur les cOtes frangaises d’octobre a mai (Elie et
Rochard, 1994).

Les arrivées en estuaire suivent une tendance unimodale ou plurimodale modulée par le
cycle des coefficients de marée et perturbée par les variations de température et de débit
(Rochard, 1992 ; Elie et Rochard, 1994). L’existence de vagues de migration, regroupant des
individus ayant des caractéristiques individuelles ou des histoires migratoires comparables,

n’est pas a exclure (De Casamajor et al., 2000).

b) Synthése des tentatives de modélisation
L'amplitude du recrutement a I’échelle de I'année est calculée par De Leo et Gatto (1995) en
utilisant une intensité annuelle moyenne modulée par un facteur multiplicatif aléatoire.
Rochard (1992) a ajusté la tendance des captures par unité d’effort de pécherie civelliére de
la Gironde a une somme de gaussiennes qui pourraient étre interprétées comme autant de
vagues d’arrivée. D’autres travaux ont essayé de prédire le recrutement en fonction de

paramétres de I'environnement (pour une synthése : Lambert, 1994).

c) Choix d’implémentation
Le patron saisonnier est simulé par une loi beta bornée entre la premiére semaine d’octobre

(semaine 40, deb,,, =40) et la derniére semaine d’avril (semaine 17) soit une durée de 30

semaines (duree,. =30). Les deux parametres «, etf,  de cette loi ont été fixés a 2.

Ainsi, l'arrivée des civelles est symétrique avec un maximum la troisi€me semaine de janvier
(Figure 7). Le produit de cette proportion par I'intensité saisonniére du recrutement (nombre
total d’individus arrivant durant une saison) permet de calculer pour chaque pas de temps, le
nombre d’animaux de classe d’age 0 qui sont ajoutés dans le compartiment le plus aval. Les
variations liées aux cycles des coefficients de marée n’ont pas été inclues.

La série chronologique des intensités saisonniéres permet d’introduire des variations inter-

saisonniéres du recrutement. Elle constitue une variable de forcage du modéle.
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Figure 7 : Patron saisonnier du recrutement (deb,, =40 ; duree, =30 ; a,  =a,, =2)
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3.3.3. La différenciation sexuelle

Le changement de stade entre anguilles indifférenciées et sexuellement différenciées
correspond dans le modéle a une masculinisation ou une féminisation définitive (Bertin,
1951; Colombo et Rossi, 1978; Grandi et Colombo, 1997).

a) Synthése écologique
La différenciation sexuelle intervient avant 4 ans puisqu’il ne reste que trés peu d'individus
plus agés pour lesquels le sexe n’est pas déterminable visuellement (Adam, 1997; Guillouét
et al., 2000). A partir d’études histologiques, Colombo et Grandi (1996) considéerent que la
différenciation des gonades n’est définitive que pour une longueur supérieure a 33 cm soit,
d’aprés des courbes classiques de croissance, pour un dge moyen de 4 a 5 ans. Par ailleurs,
cette différenciation ne peut survenir qu’aprés le stade civelle. Sinon le déplacement de
jeunes anguilles présenté par Parsons et al. (1977) n‘aurait été suivi d’aucun effet sur
I'évolution du sex ratio. Les expériences d’élevage de Roncarati et al. (1997) montrent
également que la différenciation sexuelle interviendrait avant I'obtention d’'une masse de
7,5 g. Enfin, de fortes densités induiraient un retard dans la différenciation sexuelle (Krueger

et Oliveira, 1999) ou au moins dans le développement des gonades.
Toutefois, pour de nombreux auteurs (Rossi et Colombo, 1979; Colombo et al., 1984;

Vollestad et Jonsson, 1988; Adam, 1997), la différenciation sexuelle se met en place plutbt

en fonction de la longueur des individus que de leur age.
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b) Choix d'implémentation

Nous avons calculé le taux hebdomadaire de différenciation sexuelle diffSex () en

considérant que le temps au stade « indifférencié » suit une loi lognormale F , (Manly,

1990).
Le principe du calcul est de considérer que la proportion moyenne d’anguilles de classe

d’age jse différenciant la semaine ¢ est égale a la probabilité de ne pas rester dans I'état
e, . . | . . n .
indifférencié entre ageDecimal, (t)—5—2 (age a la semaine 7-1) et ageDecimal (1) (4ge a

la semaine t). Par ailleurs, cette probabilité de rester dans I'état indifférencié est égale a

probabilité de ne pas étre différencié a I'age ageDecimalj (t) sachant que I'animal ne I'était
. . < ha . 1
pas la semaine précédente (a I'age ageDecimal (t)—5—2 )-

1-F,y (ageDecimal (6) | .7, 4 )

diffSex (1) =1- .
1-F (ageDecimalj (1) - 2 | s O'Wj

La moyenne u,, etl'écart type o, de la durée dans le stade « indifférencié » permettent de
caractériser ce processus qui supposé se dérouler de maniére constante toute I'année.

et O 4 ont été fixés arbitrairement respectivement a 2,69 et 0,28 an de maniére a ce que la

majorité des anguilles se différencient entre 2 et 4 ans (Figure 8).

3.3.4. Le déterminisme du sexe

Ce processus correspond a la fixation du sexe de lindividu qui vient de se différencier
sexuellement. |l est dit syngamique quand le sexe est fixé au moment de l'union des
gamétes, métagamique quand le choix du sexe est postérieur a I'union des gameétes et sous

influence de facteurs environnementaux.

a) Synthése écologique
Chez I'anguille, le déterminisme du sexe est considéré le plus souvent comme métagamique
(Bertin, 1951 ; Tesch, 1977; Wiberg, 1983). Il n’y a d’ailleurs pas d’hétérochromoses chez
cette espéce (Sola et al, 1980). En général, il est admis qu’a I'échelle du réseau
hydrographique, le déterminisme du sexe est fonction de la densité avec un sex ratio en
faveur des femelles dans les milieux faiblement peuplés (Bertin, 1951 ; Parsons et al., 1977 ;
Vollestad et Jonsson, 1986 ; Beullens et al., 1997 ; Krueger et Oliveira, 1999 pour une

revue). Toutefois, cette régle n'est pas toujours vérifiée (Vollestad et Jonsson, 1988) et
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d’autres facteurs, comme la température (Holmgren et Mosegaard, 1996) ou la nature de
I’habitat (Oliveira et al., 2001) peuvent également jouer un réle (méme si la densité d’anguille
peut étre corrélée avec ces paramétres).

Récemment, Verreault et al. (2003) ont redonné des arguments en faveur de la syngamie en

observant un sex ratio équivalent entre un plan d’eau aleviné et le lieu d’origine des civelles.

100

80+ B

70+ b

60+ B

50 b

40| 1

30 B

% cumulé de différenciation sexuelle

age (an)

Figure 8 : Evolution du taux d'anguilles différenciées a un age donné ( tt,,, = 2,69, Oy = 0,28)

b) Synthése des tentatives de modélisation
Dans I'approche de De Leo et Gatto (1995), le déterminisme du sexe est simplifié en fixant le
sex ratio dés le recrutement égal a celui observé dans les captures des anguilles juvéniles.
Cette approximation est recevable pour une échelle spatiale vaste et un horizon de

simulation court (dans ces conditions, la densité moyenne doit varier peu).
c) Choix d'implémentation

La proportion de males parmi les anguilles qui se différencient a un instant ¢ dans le
compartiment i , tauxMalei(t), est calculée a partir d’'une fonction logistique de la saturation

du compartiment.
1

tauxMale,(t) = —1 e

p, mesure l'influence de la saturation sur ce déterminisme. Une valeur nulle de ce parametre
revient a simuler un déterminisme syngamique avec un sex ratio équilibré dans le
recrutement. Dans le cas contraire, p,correspond a la saturation qui conduit a un
déterminisme de 50% de male parmi les anguilles se différenciant.
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En absence d’information, les valeurs des ces deux paramétres n’ont pas pu étre fixées a
priori. A titre d’illustration, la Figure 9 présente une évolution de la proportion de méales parmi
les anguilles qui se différencient en fonction du taux de saturation de la capacité d’accueil.
Dans cet exemple, la moitié des anguilles se différenciant dans un compartiment deviennent
des males lorsque I'effectif pondéré des anguilles présentes est 5,58 fois plus important que
la capacité d’accueil.

100
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70 r

60 -

50 -

% de male

40

30 -

20 r

O0 2 4 6 8 10 12

taux de saturation de la capacité d'accueil

Figure 9: Exemple d’évolution de la proportion de méles parmi les anguilles se différenciant en

fonction du taux de saturation de la capacité d’accueil ( p, =1,2218 ; p, =5,5883)

3.3.5. La prise d’argenture

Ce processus va du début de la métamorphose d'une anguille jaune en une anguille

argentée et s’achéve avec la dévalaison des individus (Durif et al., 2000).

a) Synthése écologique
Les anguilles femelles s’argentent a un age, ou une longueur, plus élevé que les males.
Tesch (1977) estime que I'age a la dévalaison varie entre 8 et 12 ans pour les femelles, et
entre 6 et 9 ans pour les méles. Dans les lagunes italiennes, la majorité des femelles dévale
entre 5 et 10 ans, la majorité des males entre 3 et 7 ans (Rossi et Colombo, 1979). Dans une
riviere norvégienne, I'age des anguilles argentées femelles est compris majoritairement entre
6 et 10 ans, celui des méles entre 4 et 5 ans (Vollestad et Jonsson, 1988). Voéllestad (1992)
trouve, a partir d’'une synthése de 38 sites européens, un dge moyen de 8,73 ans pour les
femelles et de 5,66 ans pour les méles.
Toutefois, actuellement compte tenu de la plus grande variabilité observée de I'age a la
maturité par rapport a la taille a la maturité, on considére le phénoméne de maturation

dépendant plutdét de la longueur que de l'age ou plus exactement des conditions de
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croissance (Vollestad, 1992; Oliveira, 1999; Oliveira et McCleave, 2000). Boétius et Boétius
(1985) ont avancé que le niveau d’énergie accumulée était le facteur déclenchant sans que
cette hypothése soit confirmée par Svedang et Wickstrom (1997).

La phase ultime de ce processus se déroule a la fin de I'été pour une dévalaison durant
I'automne (Durif, 2003).

Le processus d’argenture semble réversible. En effet, certaines anguilles argentées peuvent
soit rester plusieurs années argentées sans dévaler , soit « régresser » en anguilles jaunes
(Vollestad et al., 1994 ; Feunteun et al., 2000 ; Durif, 2003).

b) Synthése des tentatives de modélisation
De Leo et Gatto (1995) modélisent la maturation sous forme d’une fonction logistique calée
sur la longueur. Les méles a partir de 50 cm s’argentent quasiment systématiquement,
seulement 12,5 % des femelles au-dela de 65 cm maturent chaque année.
Gascuel et Fontenelle (1994) proposent de simuler le taux d’argenture comme un taux

instantané de mortalité.

c¢) Choix d’implémentation
Nous avons choisi de ne pas simuler la phase de préparation de l'argenture et de ne
considérer que I'adge ou l'anguille est préte a dévaler. La prise d’argenture est supposée

intervenir entre septembre et décembre (semaines 36 a 52, deb,,, =36, duree,, =16).

A linstar de la différenciation sexuelle, nous avons calculé le taux hebdomadaire par des lois
lognormales. Les parameétres ont été déterminés en utilisant les résultats de Holmgren et al.
(1997) sur un suivi annuel du nombre d’anguilles argentées d’'une cohorte. Toutefois, les
proportions d’argentées aux ages observées sur une période de 15 ans ont été ramenées
sur 12 ans pour compenser la croissance lente dans ce lac de Suéde comparativement a

d’autres études (Vollestad, 1992). Nous avons obtenu une durée moyenne au stade jaune

(4,4 ) de 7,37 ans pour les femelles (écart type o,

= 3,43) et de 1,57 ans (4, ) pour

les méles (écart type o =1,38). Ainsi, en tenant compte de la durée au stade

argM
indifférencie (g, =2,69,0,, =0,28), les anguilles femelles s’argentent aprés 7 ans, les
males entre 2 et 9 ans (Figure 10). Plus précisément , 50 % des femelles se sont argentées
avant 10,06 ans (= 2,69 + 7,37), 50 % des males avant 4,26 ans (= 2,69 + 1,57).

La régression et une éventuelle mortalité surnuméraire des anguilles argentées ne sont pas

intégrées.
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Figure 10: Proportion cumulée d'animaux ayant entamé leur argenture a un &ge donné
(debw,g =36 ; ﬁnarg =52; Hypor = 7,37 ; O urar =343 ; Horaum =1,57 ; Oyt = 1,38 ;
My =2,69 ; O uyr =0,28)

3.3.6. Les déplacements

Il s’agit des déplacements non liés a la migration de reproduction, de I'aval vers I'amont
comme de lamont vers laval. lls integrent en particulier les mouvements liés a la
colonisation du réseau hydrographique ainsi que ceux d’'une certaine ampleur liés a la

recherche de nourriture.

a) Synthése écologique

Cette colonisation se ferait selon un mode diffusif (Smogor et al., 1995 ; Ibbotson et al.,
2002). Ce type de déplacement apparait a I'échelle macroscopique comme un déplacement
non orienté qui conduit a uniformiser les densités dans I'espace (DeAngelis et Yeh, 1984).
Les déplacements vers 'amont sont bien documentés au travers des suivis réalisés sur des
obstacles (Baras et al., 1994; Legault, 1994; Jessop, 2000) et certains auteurs rapportent
quelques déplacements vers 'aval d’anguilles jaunes (Vollestad et Jonsson, 1988; Knights et
al., 1996 ; Adam, 1997; Guillouét et al., 2002). Ce type de déplacement associé a une
arrivée massive ponctuelle (en bas du réseau hydrographique) suffit a produire une
colonisation vers I'amont. En effet, méme a taux égal vers 'amont ou vers l'aval, les
déplacements vers I'amont sont plus importants en nombre que vers l'aval puisque les
animaux sont plus nombreux en aval.

Un déplacement diffusif implique nullement qu'un poisson ait un comportement
nécessairement aléatoire. La diffusion peut dailleurs étre interprétée comme un
déplacement advectif orienté par le gradient de densité de poissons (Maury, 1998). Moriarty

(1986) spécule que les migrations observées en fin de saison sur la riviere Shannon seraient
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liées a une pression croissante apportée par la croissance des individus résidents et par
I'arrivée de jeunes individus. D’autres stimuli (température, nourriture, ...) peuvent orienter, a
I’échelle locale, le déplacement mais, dans ce cas, le poisson a autant de chance de trouver
ce qu’il cherche vers 'amont que vers l'aval.

En aval de la limite de marée dynamique, en zone estuarienne, I'utilisation sélective des
courants de marée (Gascuel, 1986; McCleave et Wippelhauser, 1987) conduit a des
déplacements advectifs suivant les courants de flot.

Il est donc raisonnable de penser que les phénomeénes de déplacement liés a la colonisation
amont soient diffusifs et densité dépendants méme si Feunteun et al. (2003) ont proposé
réecemment un modéle d’invasion des eaux continentales plus complexe ou plusieurs
schémas de comportement migratoire, pionnier ou fondateur, nomade ou résident,

coexisteraient ou se succéderaient.

La colonisation du réseau hydrographique se déroule principalement sur les premiéres
années de vie de I'animal. En effet, les suivis de télémétrie concluent & un comportement de
retour au gite chez des individus d'une certaine taille (Parker, 1995; Baras et al., 1998;
Lamothe et al., 2000 ; Aoyama et al., 2002).

La vitesse de colonisation du réseau hydrographique par les anguilles jaunes varie entre 10
et 75 km an™ (Legault, 1984; Aprahamian, 1988; Baras et al., 1996). Elle semble d’autant
plus faible que la dimension du bassin versant est petite (Aprahamian, 1988). Les anguilles
américaines mettent en moyenne 4 ans pour parcourir les 750 km entre 'embouchure du
Saint Laurent et le barrage Moses-Saunders (Castonguay et al., 1994a). Dutil et al. (1989)
estiment que les anguillettes mettent au moins deux étés pour parcourir 4 km a I'entrée d’'un
petit tributaire du Saint-Laurent et concluent a I'existence d’'une période d’acclimatation en
zone estuarienne. Pour ces deux derniers exemples, les conditions hivernales drastiques

doivent, a I'évidence, limiter les déplacements.

Les déplacements de colonisation sont en général observés entre avril et octobre (Moriarty,
1986). Le suivi des dispositifs de franchissement d’obstacles laisse penser a une
colonisation du réseau hydrographique par vagues (Baras et al., 1994; Legault, 1994) de
durées assez bréves au printemps, de 1 a 3 semaines, rassemblant vraisemblablement les
individus préts au méme moment et répondant de la méme maniére a des stimuli
déclencheurs (lacher d'eau, température, ...). Les captures par engin passif montrent dans
un grand plan d’eau une activité des anguilles jaunes rythmée par le cycle lunaire durant
toute 'année (Adam et Elie, 1994) et en marais principalement durant les mois avril-mai et

septembre-octobre (Baisez, 2001). Au travers des péches électriques dans des cours

36

CemOA : archive ouverte d'Irstea / Cemagref



Chapitre 2 : Modéle de dynamique continentale de 1’anguille
3. Présentation du modéle

d’eaux, on observe une activité des anguilles plus faible durant les périodes hivernales
(Barak et Mason, 1992; Lobon-Cervia et al., 1995; Lambert, 1997).

b) Synthése des tentatives de modélisation
Aucun des modéles actuels sur I'anguille n’est suffisamment spatialisé pour tenir compte des

mouvements a l'intérieur d’un hydrosysteme.

c) Choix d’implémentation
Nous supposons que le phénomeéne de déplacement concerne toutes les anguilles jaunes
sans considérer explicitement des migrants ou des sédentaires sous formes d’états
différents. Seule la variation du taux de déplacement en fonction de I'age renseigne sur le
niveau de sédentarité. Nous pensons que la saisonnalité des déplacements observée
pourrait résulter de I'arrivée sur une courte période des civelles dans I'hydrosysteme. C’est
pourquoi des mouvements sont simulés tout au long de l'année. Aucune stochasticité

correspondant a l'instabilité des conditions mésologiques n’a été intégrée.

La proportion d'individus d'dge j quittant un compartiment i pour se rendre dans un
compartiment contigu i, la semaine ¢, pr, ,, . (t) est calculée en pondérant un potentiel de
déplacement hebdomadaire a; par une fonction sigmoide de la saturation de la capacité
d’accueil du compartiment de départ sat, et par une fonction hyperbolique de la saturation du
compartiment d’arrivéesatl.z. Cette formulation généralise celle proposée par Whitehead

(2000) dans le cas d’'une seule catégorie d’individus.

b sat; (t)
ca, 1
Pl (1)=a, (1) ‘
1_'_bsaz‘i1 (t) 1+bsati2 (t)
ca ca

Avec cette formule, b représente l'influence relative des compartiments de départ et
d’arrivée dans la détermination de la probabilité de passage. Plus b augmente, plus les
déplacements des secteurs a forte densité (en général observée a I'aval) vers ceux a plus

faible abondance (en général a 'amont) sont favorisés.
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Le potentiel de déplacement adécroit avec I'age entre une valeur maximale a, associée
aux civelles et une valeur minimale «a, pour les animaux ages. Cette décroissante est

simulée par une loi beta :

a,()=a, +(aj0 -a, )(I—FB (ageDecimalj(t) | adep,ﬁdep,0,12))

avec F,(x|a, ,0,12) la fonction de répartition d’une loi beta bornée entre 0 et 12 ans et de
paramétres « et S . Les paramétres «,,, et S, de cette loi ont été fixés arbitrairement a 6
et 20. Dans ce cas, les anguilles a partir de 6 ans ont un potentiel de déplacement égal a a
(Figure 11). Une valeur nulle de a; revient a considérer les anguilles de plus de 6 ans

comme sédentaires jusqu’a leur départ vers la mer des Sargasses.

0.25

0.20

potentiel de déplacement

0.05

0.00 I I I I I I

age (an)

Figure 11 : Exemple d’évolution du potentiel de déplacement hebdomadaire en fonction de I'4ge
(ajo =0,2058 ; a; =0,0249)

La Figure 12 illustre I'évolution de la proportion de civelles qui quittent un compartiment en
fonction de la saturation des compartiments de départ et d’arrivée. Si la saturation du
compartiment de départ est nulle (aucune anguille de plus de 1 an), aucune civelle ne
bouge. Quasiment aucun déplacement n’a lieu si I'effectif pondéré des anguilles est trés
supérieur a la capacité d’accueil dans le compartiment d’arrivée. Les mouvements sont

maximaux si le compartiment de départ est sursaturé et celui d’arrivée vide.
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Figure 12 : Exemple d’évolution du taux de déplacement hebdomadaire des anguilles de classe d’dge

0 en fonction de la saturation des compartiments de départ et darrivée (a; =0,2058 ;

a, =0,0249 ; h=138,4467)

3.3.7. La migration catadrome

Il s’agit du mouvement vers l'aval qui conduit les anguilles de leur dernier lieu de

sédentarisation vers la mer.

a) Synthése écologique
Les individus préts a migrer entameraient cette migration suite a des stimuli externes, quelle
que soit leur position dans le réseau hydrographique. lls sont susceptibles d’étre arrétés par
des facteurs défavorables et de reprendre plus tard leur migration. Les différents pics de
migration seraient alors le reflet d’accumulations dues a des retards répétés (Langon et
Dartiguelongue, 1997). Vollestad et al. (1986) estiment que plus de 90 % de la variabilité
dans le déclenchement de la migration peut étre expliquée par la température de I'eau et le
débit dans la riviére a la fin de I'été. Les migrations sont en général liées a des baisses de
température (Haraldstad et al., 1985; Vollestad et al., 1994) et des augmentations de débit
(Hain, 1975). Durif et al. (2003) proposent une hypothése selon laquelle les mouvements des
anguilles argentées sont plutét liés a des variations brutales de température et de débit qu’'a
des valeurs seuils. Si la migration semble sous dépendance environnementale, les

conséquences de la propagation des stimuli dans le réseau hydrographique sur la
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synchronisation des migrations des anguilles provenant de différents secteurs du bassin

n’ont jamais été étudiées.

Par des études télémétriques, Westin et Nyman (1979) ont estimé des vitesses journaliéres
de migration en zone cétiére de la Mer Baltique de I'ordre de 1 & 2 km h™". Caron et al. (2000)
trouvent, par marquage-recapture d’anguilles américaines sur une portion de 140 km du
Saint-Laurent, des vitesses moyennes de 'ordre de 11 a 13 km j'1, inférieures a la vitesse
d’écoulement du fleuve. Boury (Université de la Rochelle, comm. pers.) met en évidence la
grande variabilité inter-individuelle avec des vitesses sur la Loire variant de 60 km en 80
jours a 60 km en un seul jour ! Enfin, tous les individus argentés ne seraient pas en mesure
d’atteindre la mer en une seule saison surtout dans le cas des grands réseaux
hydrographiques ou de fenétres environnementales favorables trop courtes (Durif et al.,
2003).

b) Synthése des tentatives de modélisation
Considérant le phénoméne de dévalaison comme un échappement du systéme,
Rasmusssen et Therkildsen (1979) comme Gascuel et Fontenelle (1994) définissent un taux

instantané de dévalaison analogue a un taux de mortalité.

c) Choix d’implémentation
Nous considérons dans le modéle qu’une fois argentée une anguille quitte systématiquement

le systéme. La simulation explicite des migrations catadromes n’est donc pas nécessaire.

3.3.8. La mortalité naturelle

C’est le processus qui diminue au fil du temps l'effectif d’'un stock de poissons sans
intervention humaine (péche ou autre) indépendamment des processus de reproduction et

de migration (émigration, immigration).

a) Synthése écologique

Il est difficile d’affirmer si la mortalité est un phénoméne plutét dépendant de la longueur ou
de I'dge ou des deux (De Leo et Gatto, 1995). Les phénoménes de mortalité liés a la taille
concernent plutét des poissons qui subissent une forte prédation (Shin, 2000), ce qui n’'a
jamais été établi chez I'anguille. Certains (Naismith et Knights, 1990 ; Bisgaard et Pedersen,
1991) trouvent une mortalité variant avec la longueur lorsque les données d’age sont peu
fiables ou inexistantes.

Classiquement, la mortalité est supposée diminuer avec 'dge méme si la majeure partie des
travaux considére un taux moyen sur la durée de la vie de l'animal dans les eaux
continentales (Tableau 2). Seuls De Leo et Gatto (1995; 1996) et Adam (1997) proposent

des relations entre age et taux de mortalité.
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La mortalité naturelle des anguilles augmente avec la densité dans un secteur ou a I'échelle
de hydrosystéme (Vollestad et Jonsson, 1988; De Leo et Gatto, 1996). Un effet densité
dépendance est également suspecté pour expliquer les variations d’'un coefficient combinant
mortalité, émigration et immigration (Naismith et Knights, 1990; Bisgaard et Pedersen, 1991;
Lobon-Cervia et al., 1995).

b) Synthése des tentatives de modélisation

La mortalité naturelle s’exprime le plus simplement en termes d’'un pourcentage de mortalité
(ou de survie) entre un age et le suivant. Basé sur la théorie halieutique (Ricker, 1980), un
taux de mortalité instantanée, F, est parfois utilisé (Dekker, 2000c). Dans ce cas, la
proportion d’individus survivant & chaque pas de temps est égale & ¢“. De Leo et Gatto
(1995) calculent ce pourcentage en fonction de I'Age des animaux sous forme d'une loi de
Weibull qui généralise la loi exponentielle utilisée en halieutique. Elle permet en particulier
une décroissance plus importante du taux de mortalité pour les plus jeunes individus.

Enfin, Vollestad et Jonsson (1988) ajustent une relation linéaire entre le taux de mortalité et

'importance du flux de colonisation d’une petite riviere norvégienne.
¢) Choix d’implémentation

Nous supposons que la mortalité intervient toute 'année. Le taux de mortalité naturelle pour
'age j dans le compartiment i la semaine ¢ est calculée par une fonction de distribution de
Weibull dont le paramétre d’échelle s’exprime en fonction de I'exponentiel de la saturation du

compartiment.

ageDecimal (1) ‘
v, exp(—v, max (sat, (1)~ 1,0))

mort, (1) =1-exp —[

c, le paramétre de forme est fixé a 0,1786 par référence aux travaux de De Leo et Gatto
(1995; 1996). v,est la valeur du paramétre d’échelle lorsque la saturation du compartiment
est inférieure a 1, v, mesure l'intensité de la décroissance du parametre d’échelle en fonction
de la saturation. Avec cette formulation, le taux de saturation d’'un compartiment ne diminue
I'espérance de vie d’'une anguille que lorsqu’il dépasse 1.
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Tableau 2: Synthése bibliographique des taux de mortalité naturelle instantanés selon I'dge

» %) %) %) %) %) Q 2 2 2
e 2 2 c c c c c c S & & ©
© © © © © © © © - ~ o
< o~ ™ < 0 © ~ © o e - - -
© - & ™ < 0 © ~ © o =) - N
(Rasmussen et
. 0.650 | 0.650 | 0.650 | 0.360 | 0.360 | 0.600 | 0.600 | 0.660 | 0.500 | 0.500 | 0.500
ITherkildsen, 1979)
\Westerberg, 1987
in (Wickstrom et 0.105
Hamrin, 1997)
bas 0.088 | 0.088 | 0.088 | 0.088 | 0.088 | 0.088 | 0.088 | 0.088
(Vollestad et
moy 0.128 | 0.128 | 0.128 | 0.128 | 0.128 | 0.128 | 0.128 | 0.128
Jonsson, 1988)
haut 0.225 | 0.225 | 0.225 | 0.225 | 0.225 | 0.225 | 0.225 | 0.225
(Andersson et al.,
0.635 | 0.635 | 0.635 | 0.635 | 0.635 | 0.635 | 0.635 | 0.635
1991)(1)
(Lobon-Cervia et bas 0.560 | 0.560 | 0.560 | 0.560 | 0.560
al., 1995) haut 0.660 | 0.660 | 0.660 | 0.660 | 0.660
(De Leo et Gatto,
1.010 | 0.230 | 0.160 | 0.130 | 0.110 | 0.090 | 0.080 | 0.070 | 0.070
1995)
lagune 1 1.022 | 0.564 | 0.465 | 0.412 | 0.377 | 0.351 | 0.330 | 0.313 | 0.300 | 0.289 | 0.278 | 0.269
(De Leo et Gatto,
1996) lagune 2 1.194 | 0.406 | 0.305 | 0.251 | 0.218 | 0.196 | 0.179 | 0.166 | 0.154 | 0.146 | 0.137 | 0.129
lagune 3 1.011 | 0.254 | 0.179 | 0.143 | 0.121 | 0.106 | 0.095 | 0.087 | 0.080 | 0.075 | 0.069 | 0.066
(Wickstrom et al.,
0.205 | 0.205 | 0.205 | 0.205 | 0.205 | 0.205 | 0.205 | 0.205 | 0.205 | 0.205 | 0.205
1996)
Svédang, 1996 (in
\Wickstrom et 0.180 | 0.180 | 0.180 | 0.180 | 0.180 | 0.180 | 0.180 | 0.180
Hamrin, 1997) (3)
(Adam, 1997) 1.600 | 0.360 | 0.590 | 0.200 | 0.200 | 0.200 | 0.200 | 0.200 | 0.200
(Dekker, 2000c) (2) 0.139 | 0.139 | 0.139 | 0.139 | 0.139 | 0.139 | 0.139 | 0.139 | 0.139 | 0.139 | 0.139 | 0.139
bas 0.500 | 0.170 | 0.170 | 0.170 | 0.170 | 0.170 | 0.170 | 0.170 | 0.170 | 0.170
(Feunteun, 2002)
haut 0.700 | 0.650 | 0.650 | 0.650 | 0.650 | 0.650 | 0.650 | 0.650 | 0.650 | 0.650

(1) 47 % de décroissance par classe de longueur de 5 cm (mortalité+ émigration)
(2) mortalité de 75 % de 1 & 11 ans, taux constant ensuite jusqu'a 17 ans

(3) au dessous de 40 cm (mortalité + émigration)

La Figure 13 illustre le processus de mortalité naturelle. La rapide décroissance des courbes
reflete la faible survie des jeunes stades. La saturation accentue la mortalité des jeunes

individus méme si, sur la vie de I'animal, les différences s’estompent.
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Figure 13: Exemple de courbes de survie cumulée pour trois niveaux de saturation (v, =0,0119 ;

y, =0,1183)

3.3.9. Autres processus a prendre en compte dans une version ultérieure

Une fois le modele validé, il sera possible d’envisager, en fonction des questions posées,
des développements complémentaires en intégrant I'impact des activités anthropiques telle
que les entraves a la libre circulation, les mortalités par péche ou induites par la pollution ou

le pompage.

a) L’impact des barrages
Le taux de franchissement est variable d’'un barrage a l'autre. lls peuvent induire un retard
dans les migrations, des mortalités surnuméraires pouvant aller jusqu’a 100 % dans le cas

de dévalaison au travers de turbines (Larinier et Travade, 1999; McCleave, 2001).

b) La mortalité par péche
C’est le processus lié a une activité de péche qui conduit a réduire l'effectif d’'un stock. Elle
est en général analysée par type de pécherie, en fonction du stade ciblé, civelle, anguille
jaune ou anguille argentée. Des ordres de grandeur des taux instantanés de mortalité
existent, entre 4,25 a 12,59 an™ (Dekker, 2000c) en fonction des particularismes de chaque
systéme (Dekker, 2000a).

c) La mortalité indirecte
Il s’agit des sources de mortalité, autres que naturelle ou liée a I'activité de péche.
Elles peuvent étre chroniques, comme le pompage dans l'estuaire de la Gironde pour le

circuit de refroidissement de la centrale nucléaire (Debenay et al., 1995; Roqueplo et al.,
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2000), ou accidentelles comme celles occasionnées par la pollution sur le Rhin (Clauss et
Meunier, 1998).

3.4. Fonctionnement du simulateur

Le principe du simulateur est de calculer le nombre d’anguilles argentées femelles et males
qui quittent le systéme en fixant une chronique d’arrivée des civelles dans le compartiment le
plus aval. A chaque pas de simulation, les matrices de transfert correspondant aux différents
processus modifient les effectifs des anguilles de chaque age, de chaque état, dans chaque
compartiment suivant une succession présentée dans le diagramme de flux a la Figure 14.
Nous avons choisi de faire intervenir d’abord le vieillissement et le développement sexuel
des animaux, puis les déplacements et en dernier la mortalité. Nous avons conscience que
ce choix doit avoir une incidence sur la dynamique globale. Dans notre cas, I'impact de la
mortalité est limité puisque les animaux peuvent répondre a une surdensité en diminuant leur
temps de séjour dans le réseau hydrographique (en devenant des méles) ou en « fuyant »
vers des zones moins peuplées avant de mourir. Une analyse fine des conséquences de ce

choix reste a faire.

‘ VIEILLISSEMENT ‘

v

‘ RECRUTEMENT ‘

v

DIFFERENCIATION SEXUELLE
Taux de différentiation
Déterminisme du sexe

v

PRISE D’ARGENTURE
Femelle
Male

!

DEPLACEMENT
amont
aval

MORTALITE
NATURELLE

Figure 14 : Diagramme de flux des processus biologiques simulés dans le modele au cours d’'un pas

de simulation

L’ensemble des formulations des processus est rappelé en annexe de ce document. Pour
implémenter ce simulateur, nous avons utilisé le logiciel Matlab version 7 distribué par la
société MathWorks. Ce logiciel, dédié aux calculs matriciels, offre un éventail de fonctions
mathématiques. Nous avons en particulier exploité les procédures de calcul des fonctions de
répartition des lois statistiques disponibles dans la boite a outils « statistic » version 5.0. Des

tests d’intégrité pour chaque processus (effectif négatif, pourcentage non compris entre 0 et
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1, ...) évitent la propagation des erreurs durant la simulation. A la fin de chaque pas de
simulation, les problémes d’arrondi ont été réglés en mettant a zéro les effectifs d’'un état
dans un compartiment inférieurs 10™°.

La concision du langage de programmation Matlab fait que le programme principal tient en
650 lignes. Aucune interface utilisateur n’a été construite et I'exploitation des résultats se fait
en utilisant des programmes annexes.

La simulation de la dynamique pendant 25 ans dure une dizaine de secondes sur un

ordinateur de bureau.

3.5. Conclusion

La fin de cette partie correspond a I'achévement de la premiére étape du processus de
modélisation de Wiegand et al. (2003). Nous disposons en effet d’'un pattern écologique et
d'un simulateur de la dynamique de la fraction du stock d’anguille dans un bassin versant,
basé d'une part sur une décomposition du cycle biologique et sur une analyse
bibliographique des processus biologiques. La rapidité d’exécution du programme nous

autorise une exploration du simulateur.

4. CALIBRATION DU MODELE PAR RAPPORT AU PATTERN

Nous avons déterminé, au paragraphe 3.3, les parametres concernant la saisonnalité des
processus (périodes du recrutement et de prise d’argenture) et la dépendance vis a vis de
'age (age a la différentiation sexuelle, age a la prise d’argenture, diminution du potentiel de
déplacement, décroissance du taux de mortalité naturelle). L'objectif de cette partie est de
déterminer les valeurs des 8 paramétres pour lesquels nous ne disposions pas de

suffisamment d’informations pour les fixer a priori. lls concernent les mécanismes densité

dépendants : , influencant la contribution d’une anguille d’'un &ge donné a la saturation d’'un
compartiment, p, et p, paramétrant le déterminisme du sexe en fonction de la saturation
d’'un compartiment, v, et v, liant le parametre d’échelle de la loi de survie avec la saturation

d’'un compartiment, bréglant linfluence relative des saturations des compartiments de
départ et d’arrivée. Les deux derniers concernent l'intensité du processus de déplacement

aj,»4a; -

4.1. Principe

Pour ce faire, nous avons adopté une démarche expérimentale (Grimm, 1999; Mullon et al.,
2003) en comparant le pattern avec les résultats de la dynamique obtenue avec une
combinaison de parameétres résultats. Nous avons organisé cette comparaison en testant

trois hypotheéses :

45

CemOA : archive ouverte d'Irstea / Cemagref



Chapitre 2 : Mode¢le de dynamique continentale de ’anguille
4. Calibration du modele par rapport au pattern

Hypothése 1 : Déterminisme syngamique du sexe (a,, v,, v;, p, =0, p, =0, a,.a; , b)

Hypothése 2 : Mortalité indépendante de la saturation (o, v,, v, =0, p,, p,, a ., a , b)

Jo
Hypothése 3 : Mortalité dépendante de la saturation et déterminisme du sexe
métagamique (a., v, Vi, py.p2 4, , 4, , b)

De maniére a tenir compte du nombre différent de paramétres, 1000 combinaisons pour la
premiére hypothése (6 paramétres), 3000 pour la seconde (7 paramétres) et 9000 pour la
troisieme (8 parameétres ) ont été testées.

Une combinaison des parameétres peut étre interprétée comme les traits de vie d’'une espéce
virtuelle dont la similitude avec I'anguille européenne peut étre testée au travers du respect
du pattern écologique défini au paragraphe 2. Une expérience est définie comme la
simulation d’'une combinaison de parameétres pendant 25 ans pour 15 valeurs de recrutement
saisonnier constant. Les recrutements testés, de 10 a 10" civelles par saison, sont a mettre
en relation avec la somme des capacités d’accueil des compartiments du réseau
hydrographique considéré, 25 x 200 équivalent anguilles de 13 ans soit 5 000 équivalent
anguilles de 13 ans. Pour chaque niveau de recrutement, seuls les résultats de la 25°™

année, correspondant a la situation a I'’équilibre, sont analysés.

Une combinaison de parameétres est considérée comme compatible avec le pattern de base
e si la production d’anguilles argentées ne croit pas pour les deux intensités les plus
élevées du recrutement (point 1 du pattern),
e si la proportion de femelles dans le flux d’argentées diminue avec l'intensité du
recrutement (point 2),
¢ si la densité maximale d’anguilles indifférenciées et jaunes tous ages confondus est
observée dans le compartiment le plus aval quelle que soit l'intensité du recrutement
(point 3),
e et si la proportion de femelles parmi les anguilles jaunes est minimale dans le
compartiment le plus aval quelle que soit I'intensité du recrutement (point 4).
Elle I'est avec le pattern élargi si, en plus, la proportion de femelles est supérieure a 95 %
pour lintensité de recrutement la plus faible et inférieure a 5 % pour le recrutement le plus
elevé.
Il est clair que la pertinence de ces criteres dépend de la gamme de recrutements utilisés.
Les fortes valeurs testées par rapport a la capacité d’accueil du réseau hydrographique

laissent penser que les conditions sont réunies pour utiliser efficacement ces critéres.

Pour chacun de ces 8 paramétres, nous avons fixé la gamme des valeurs possibles
(Tableau 3). Pour certains, nous nous sommes appuyés sur la littérature en identifiant des
valeurs de référence. Ainsi, par exemple De Leo et Gatto (1995; 1996) trouvent, dans leur
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modéele sur les lagunes italiennes, un paramétre d’échelle de I'ordre de 0,010. Le paramétre
b doit étre de l'ordre de grandeur de I'abondance dans le compartiment (Whitehead, 2000),
ce qui revient a prendre comme valeur de référence la capacité d’accueil d’'un compartiment.
Le plus souvent, la gamme a été déterminée a partir de notre expertise et d'essais
préliminaires. Pour chaque expérience, la valeur des paramétres est fixée par tirage suivant

une loi uniforme dans sa gamme de variation.

Tableau 3: Gamme des valeurs testées pour chaque paramétre

Description Paramétre Valeur mini Valeur maxi
Influence de I'age sur la contribution a la saturation a, 0,10 1,00
Paramétre d’échelle de la loi de Weibull vy 0,002 0,050
Intensité de la décroissance du paramétre d’échelle v 0 30
de la loi de Weibull en fonction de la saturation !
Influence de la saturation sur le déterminisme du 0 >
sexe P
Saturation qui conduit a un déterminisme de 50% de
N . . ) g ) D, 1 10
male parmi les anguilles qui se différencient
Potentiel de déplacement des civelles a; 0,1 0,3
Potentiel de déplacement des animaux agés a;. 0,0 0,1
Influence relative des compartiments de départ et b 50 500

d’arrivée dans les déplacements

4.2. Résultats

La confrontation des expériences avec le pattern pour les trois hypothéses est présentée
dans le Tableau 4.

Un déterminisme du sexe syngamique (hypothése 1) entraine systématiquement une
production plus importante de males que de femelles, quelle que soit l'intensité du
recrutement. Ceci est incompatible avec le point 2 du pattern. Une mortalité indépendante de
la densité (hypothése 2) conduit systématiquement a une production d’anguilles argentées
croissant indéfiniment avec le recrutement. Ceci est incompatible avec le point 1 du pattern.
Un modéle avec mortalité densité dépendante et déterminisme du sexe métagamique

(hypothése 3) a permis d’'identifier 291 combinaisons compatibles avec le pattern.
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Le non-respect de la décroissance monotone en fonction du recrutement de la proportion de
femelles dans le flux d’argentées (point 2 du pattern) conduit a écarter 71 % des
expériences. Ce taux passe a 87 % si on impose en plus une inversion du sex ratio.

Nous obtenons un taux de rejet de 71 % parmi les 9000 combinaisons par rapport a
I’évolution de la proportion de femelles en fonction de la distance a mer (point 4 du pattern).
Le minimum de la proportion de femelles est, pour ces expériences rejetées, enregistré dans
le deuxiéme ou troisieme compartiment spatial pour le niveau ou les deux niveaux de
recrutement précédant celui qui conduit a la disparition des anguilles. Quasiment toutes les
expériences connaissent quel que soit le recrutement un maximum d’individus dans le

premier compartiment (point 3 du pattern).

Tableau 4: Nombre expériences compatibles avec les points du pattern pour les trois hypothéses

alternatives testées

Hypothése 1 Hypothése 2 Hypothése 3

Déterm.
Déterminisme Mortalité métagamique
sexuel indépendante +

syngamique de la densité  mort. densité-
dépendante

(6 paramétres) (7 paramétres) (8 parameétres)

Nombre de combinaisons testées 1 000 3000 9 000
Compatibles avec le point 1 1 000 0 9 000
Compatibles avec le point 2 3 3000 2610
Compatibles avec le point 3 999 3 000 8 992
Compatibles avec le point 4 991 2 995 2 654
Compatibles avec le pattern de base 0 0 291

Compatibles avec le pattern élargi 28

Parmi ces 291 expériences compatibles avec le pattern de base, 28 présentent une
proportion de femelles supérieure a 95 % pour le recrutement le plus faible et inférieure a

5 % pour le recrutement le plus élevé.

Dans I'espace exploré des parameétres, les 291 expériences compatibles ne se répartissent
pas uniformément (Figure 16). En particulier, des faibles valeurs de o, et de v, et des fortes
valeurs a, sont plus souvent retenues. Plus surprenant, les valeurs élevées de a; ne sont
pas sous représentées.

48

CemOA : archive ouverte d'Irstea / Cemagref



Chapitre 2 : Modéle de dynamique continentale de 1’anguille

4. Calibration du modele par rapport au pattern

500

i
=
(=}
!

o
o
~
o
3
N

500

o
-
o
N
o
w
o

nombre d'expériences
o .
[

500

o
[
N

-
N
~
-
o

500

o
o

0.0333 0.0667

o
N

500

0.002 0.018 0.034 0.05
500

o
[
-

o

0.6667 1.3333

N

jo

0.1667 0.2333 0.3

[

200 350 5

o

0

Figure 15: Histogramme des 9000 valeurs testées pour les huit parametres du modéle (en abscisse,

la gamme des valeurs explorées)

a
o
Q
l 2

|

-
o
~
o
3
N

nombre d'expériences
(&) (42
o o o o _
i o l <
N -

o
=y
o
N
o
w
o

N
IN
~
N
o

(4,
o
Q

J*

o
o

0.0333 0.0667

o
N

Figure 16 : Histogramme des valeurs des paramétres pour les 291 expériences compatibles avec le

50 v

0.002 0.018 0.034 0.05
50

(=}
’
I -

0 0.6667 1.3333 2
50
a]_o
%.1 0.1667 0.2333 0.3
50

|

or
o

200 350 5

o

0

pattern de base (en abscisse, la gamme des valeurs explorées)

49

CemOA : archive ouverte d'Irstea / Cemagref



Chapitre 2 : Mode¢le de dynamique continentale de ’anguille
4. Calibration du modele par rapport au pattern

4.3. Discussion

4.3.1. Processus de modélisation

Dans le cycle de modélisation de Wiegand et al. (2003), cette partie correspond aux étapes
2 et 3. Nous avons en effet déterminé les parameétres a tester, leur gamme de variation ainsi
que trois hypothéses alternatives puis nous avons comparé systématiquement les résultats
des 13 000 simulations avec le pattern. Cela nous a permis de rejeter deux hypothéses et
d’identifier 291 et peut-étre méme seulement 28 combinaisons de traits de vie acceptables.

A la différence de Wiegand et al. (1998), nous avons choisi une méthode d’exploration par
tirage aléatoire. La difficulté pour déterminer a priori les valeurs des paramétres aurait rendu
risquée une approche basée sur un plan d’expérience a plusieurs niveaux. Toutefois, malgré
le nombre de combinaisons testées, la densité d’exploration reste faible. En effet, aucune
expérience (compatible ou non) n’a été réalisée dans le proche voisinage des combinaisons
retenues (la valeur + 10 %). Il apparait donc prématuré d’identifier précisément I'espace des

combinaisons compatibles.

4.3.2. Conséquences écologiques des résultats de la calibration

Le fait d’avoir trouvé des expériences compatibles avec le pattern montre qu’il n’'y a pas
incompatibilité entre la structure et la paramétrisation de notre modéle et les observations en
milieu naturel. Cela ne prouve pas prouve pour autant que les processus simulés

correspondent a la réalité (Levin, 1992).

Toutes les expériences avec une mortalité indépendante de la densité ont été rejetées. Nous
retrouvons la un résultat classique, a savoir qu’en absence de régulation densité dépendante

des effectifs, la production devient infinie.

Notre travail apporte un élément supplémentaire en faveur du déterminisme métagamique
du sexe (Krueger et Oliveira, 1999). En effet, un déterminisme syngamique avec un sex ratio
des recrues équilibré conduit systématiquement a une domination des méales dans le flux
d’argentées, du fait de leur durée de séjour plus courte dans les eaux continentales. Pour
eviter ce déséquilibre, il faudrait imaginer des taux de mortalité différents entre les deux
sexes, ce qui n'est pas montré chez I'anguille (Naismith et Knights, 1990) ou une sur-

représentation des femelles a la naissance.

Il n’existe pas structurellement dans le modéle d’anguilles jaunes migrantes et sédentaires,
seul le taux de déplacement des anguilles agées (a, ) renseigne sur le niveau de
sédentarité. La distribution uniforme des valeurs de ce paramétre pour les expériences
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compatibles prouve que le déplacement des anguilles 4gées n’est pas contradictoire avec le
pattern bien que les suivis par télémétrie conduisent a considérer les anguilles d’'un certain
age comme sédentaires (Parker, 1995; Baras et al., 1998; Lamothe et al., 2000 ; Aoyama et
al., 2002). Toutefois, la mobilité simulée d’anguilles agées pourrait étre associée a des
changements de gite en réponse a des modifications des conditions environnementales
(Baras et al., 1998).

Les interactions sociales entre anguilles sont prises en compte seulement au travers du
paramétre ¢, utilisé pour calculer la contribution d’'une anguille d'un &ge donne a la
saturation de la capacité d’accueil d’'un compartiment. La dissymétrie de I'histogramme des
valeurs retenues pour ce paramétre permet de conclure que les interactions sont d’autant
plus importantes que les individus sont &gés. La contribution de la saturation reste faible
pour les jeunes et il faut attendre un certain age pour qu’elle commence a augmenter
(déplacement vers la droite de la courbe de la Figure 6). En réalité, cela pourrait étre plus
complexe dans la mesure ou des compétitions entre anguilles de différentes classes de taille
semblent exister (Glova, 2001, 2002).

Les expériences sélectionnées correspondent a des combinaisons avec une faible influence
de la densité sur la mortalité naturelle (faibles valeurs non nulles de v,) et des mobilitées de
civelles importantes (fortes valeurs de a, ). Cette double particularité peut étre interprétée
comme une réponse au probléme de sursaturation importante du compartiment aval induite
par l'arrivée d’'un grand nombre d’animaux en un seul point: les jeunes stades ont la
possibilité de fuir la zone aval sans étre trop sensibles aux mortalités liées a des fortes
densités.

4.3.3. Respect du pattern

La simulation de la dynamique des expériences retenues conduit, dans notre réseau
hydrographique virtuel, & des sex ratio dont la variabilité est a rapprocher de celle observée
dans les hydrosystémes réels. Nous obtenons des productions d’anguilles argentées
complétement dominées par les femelles comme celles observées par Vollestad et Jonsson
(1988), Castonguay et al. (1994a), De Leo et Gatto (1995) et Adam (1997) ou complétement
dominées par les males telles que celles décrites par Lobon-Cervia et al. (1995). Le
probléme est que, dans notre simulation, chaque combinaison correspond a un jeu différent
de traits de vie alors que, dans la réalité, la variabilité est observée pour une méme espéece
et devrait donc correspondre en premiére approximation a un seul jeu de traits de vie.

Nous avons ensuite considéré les combinaisons compatibles avec le pattern élargi, a savoir
celles qui incluent une évolution d'une quasi-dominance des femelles a une quasi-
dominance des males a mesure que le recrutement augmente. 28 combinaisons respectent
ce critere supplémentaire. L'acceptation de ce pattern élargi devrait toutefois interroger les

spécialistes de I'anguille. Il implique que des hydrosystémes comme celui du Saint-Laurent
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ou des rivieres norvégiennes qui ne produisent actuellement que des femelles pourraient
produire uniquement des maéles si le recrutement augmentait. De méme, si le recrutement
continue a décroitre, des femelles devraient apparaitre dans les rivieres cantabriques

(Espagne) qui ne produisent actuellement que des males.

Le respect strict du pattern nous conduit a écarter plus de 95 % des expériences. Une
premiére explication se trouve probablement dans une densité d’exploration insuffisante
mais ce taux améne surtout a revenir sur les critéres de sélection par rapport au pattern. La
relation monotone entre lintensité du recrutement et la proportion de femelles dans le flux
d’argentées est trés sélective (traduction du point 2 du pattern). L’acceptation d’'une simple
tendance aurait permis de garder des expériences qui ne sont pas foncierement
incompatibles avec nos connaissances actuelles de I'écologie de I'anguille. Dans le cas du
Lough Neagh (Parsons et al., 1977), 'augmentation du pourcentage de male a été continue
pendant 10 ans suite au déplacement annuel de civelles. Mais cette biomanipulation
renseigne plus sur I'évolution transitoire du sex ratio suite & une augmentation progressive
de la densité dans le lac que sur I'évolution de la situation a I'équilibre face a un recrutement
annuel constant de plus en plus fort.

De méme, nous avons écarté 70 % des expériences parce qu’elles conduisaient, pour au
moins un recrutement, a remettre en cause la décroissance de la proportion de méles avec
la distance a la mer (point 4). Ces situations sont obtenues pour des intensités de
recrutement proches de celle qui conduit a la mortalité totale des anguilles dans le réseau
hydrographique, intensités qui n’ont bien sir jamais été observées dans le milieu naturel.
Dans ces situations hypothétiques, la proportion maximale n’est située qu'a 1 ou 2
compartiments de I'embouchure de notre bassin virtuel. Un critére basé sur une simple

tendance aurait pu, également dans ce cas, étre retenu.

4.4. Conclusion

Le simulateur congu a la section précédente ambitionnait d’'intégrer, pour la premiére fois
dans un modéle de dynamique de la population d’anguille, les déplacements a I'échelle du
réseau hydrographique et d’insister sur les mécanismes densité dépendants. Toutefois, nous
manquions d’informations pour paramétrer ces processus.

Compte tenu des connaissances imparfaites de certains processus, nous avons choisi de
réaliser une exploration théorique a partir d’'un pattern paradigmatique de la dynamique
continentale de la population d’anguilles.

La comparaison de 13 000 combinaisons avec le pattern nous a permis d’identifier, en
fonction des contraintes retenues, 291 ou 28 solutions de traits de vie compatibles avec

notre paradigme de la dynamique d’une fraction de population d’anguille dans un réseau
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hydrographique. Cette réussite ne nous oblige pas a remettre en cause la conception de
notre modéle et nous autorise a continuer son exploration. Pour autant, elle ne constitue pas
une validation définitive de la véracité des processus simulés.

Cette sélection a confirmé la nécessité d’'un mécanisme de régulation de la densité dans la
partie continentale du cycle de vie de I'anguille et a apporté un élément supplémentaire en
faveur d’'un déterministe métagamique du sexe. La distribution des valeurs des paramétres
retenues montre, d’'une part, que les jeunes stades doivent pouvoir migrer rapidement et
doivent peu contribuer a la saturation d'un compartiment et, d’autre part, que les anguilles
agées ne sont pas nécessairement sédentaires.

Ce travail nous a conduit a revenir sur la définition du pattern écologique et sur sa traduction
sous forme de criteres informatisés. |l rappelle surtout la nécessité de documenter
correctement ce pattern dans des bassins versants réels avant d’envisager un calage sur

des données réelles.

Maintenant que nous disposons d’'un modéle avec des jeux de paramétres compatibles avec
notre vision de la dynamique de la population d’anguilles, nous allons pouvoir achever le
cycle de modélisation en approfondissant la structuration spatiale de la population
d’anguilles dans un réseau hydrographique. Cette étape nous permettra de définir des

prévisions secondaires vérifiables au sens de Wiegand et al. (2003).

5. EXPLORATION DE LA STRUCTURATION SPATIALE D’UN STOCK D’ANGUILLE

Le modéle que nous venons de concevoir n’a pas été en mis en défaut par une comparaison
avec notre paradigme de la dynamique de la fraction continentale de la population
d’anguilles puisque nous avons été capables de trouver au moins une combinaison, en fait
291 ou respectivement 28, compatibles avec les quatre ou respectivement cing points du
pattern écologique. La derniére étape du cycle de modélisation proposé par Wiegand et al.
(2003) consiste maintenant a chercher de nouvelles assertions qui ne sont contenues ni
dans le pattern initial, ni dans les hypothéses de modélisation mais qui sont, au moins
conceptuellement, falsifiables au sens de Popper. L'intérét de ces prévisions secondaires
vérifiables est de révéler de l'information non explicitement formalisée et de donner des

critéres pour la validation du modele par rapport a la realité.
L’objectif de cette partie est donc de rechercher ces prévisions secondaires en explorant la

structuration spatiale de la fraction de population d’anguilles dans un réseau hydrographique,

telle que simulée par notre modéle.
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5.1. Principe de I’exploration

Nous avons utilisé le modéle décrit au chapitre précédent en ne considérant que les 28
combinaisons de valeurs des paramétres conduisant, dans un bassin versant linéaire et
homogéne, & des dynamiques compatibles avec le pattern élargi. Rappelons que chaque
combinaison peut étre interprétée comme un jeu de traits de vie acceptable vis a vis de notre

connaissance actuelle de I'écologie de I'anguille.

Nous avons gardé les mémes conditions de simulation que précédemment. Le bassin
versant virtuel est constitué d'un drain principal de 25 compartiments sans affluents ni
obstacles. La capacité d’accueil de chaque compartiment est égale a 200 équivalent
anguilles de 13 ans. Seuls les résultats de la 25°™ année correspondant & la situation
d’équilibre sont analysés. Le recrutement saisonnier est constant. Quinze niveaux, de 10 a
10" civelles par saison, ont été testés. Précisons que les valeurs du recrutement n’ont pas
de sens en valeur absolue mais qu’elles doivent étre rapprochées de la capacité d’accueil du

bassin versant.

Cette exploration revient a définir un « écologiste virtuel » (Grimm, 1999) qui scrute le
modéle en adoptant deux points de vue sur celui-ci. Tout d’abord, il cherche a établir la
relation entre les flux entrant et sortant, en identifiant les recrutements caractéristiques de la
dynamique. Enfin, par une approche spatiale (Tischendorf, 1997), il caractérise Ilaire

colonisée par les anguilles en fonction de leurs caractéristiques - état ou age.
5.2. Résultats

5.2.1. Influence du recrutement sur I’échappement d’anquilles argentées

La Figure 17 illustre I'évolution de la production d’anguilles argentées en fonction du
recrutement. Cette évolution est similaire quelles que soient les combinaisons de traits de
vie. L’échappement d’anguilles argentées femelles connait un maximum pour un
recrutement compris entre 10° et 10° civelles par saison, puis une lente diminution.
L’échappement des méales augmente régulierement pour se stabiliser ensuite. Pour des
recrutements trés élevés (entre 10" et 10" suivant les combinaisons), la production

d’anguilles argentées devient nulle pour les deux sexes.
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Figure 17 : Exemple d’évolution de I'‘échappement en anguilles argentées femelles et méales en

fonction du recrutement (a,, =0,1262 ; p, =1,2218 ; p,=5,5883 ; v,=0,0119 ; v, =0,1183 ;
a, =0,2058 ; a, =0,0249 ; b=138,4467 )(voir le texte pour la description des phases

numérotées en noir)

Cette double évolution permet de définir 6 phases a mesure que le recrutement augmente :
1. le systéme ne produit que des femelles

puis commence a produire des males,

ensuite la production de males se fait au dépend des femelles,

pour se stabiliser voir diminuer pour certaines combinaisons,

les productions des géniteurs des deux sexes diminuent rapidement,

o bk e

enfin aucune recrue n’atteint le stade adulte.

5.2.2. Variabilité spatiale

Les compartiments ou les anguilles se différencient sexuellement sont situés en bas de
bassin versant (Figure 18). Quand le recrutement augmente, la zone de différenciation des

femelles se déplace vers 'amont alors que celle des males reste en aval.

Les limites de colonisation varient suivant les états (Figure 19). Les anguilles indifférenciées
occupent une aire plus aval que les anguilles jaunes sexuellement différenciées. La zone de
production maximale se déplace vers I'amont avec l'augmentation du recrutement, le

déplacement pour les femelles étant plus important que celui pour les males.
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Figure 18 : Exemple de zone ou se déroule la différenciation sexuelle en fonction du recrutement (a :

tous sexes confondus; b: femelle; c: méle) (a,=0,1262 ; p, =1,2218 ; p,=5,5883 ;
v, =0,0119 ; v, =0,1183 ; a, =0,2058 ; a, =0,0249 ; b=138,4467)
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Figure 19 : Exemple d’aire de colonisation des différents états en fonction du recrutement (a:

indifférenciées de plus de 1 an, b : jaune femelle, c : jaune male, d :argenté femelle, e : argenté maéle)

(a,=0,1262; p =12218; p,=55883; v, =0,0119; v=01183; a, =0,2058;
a, =0,0249 ; b=138,4467)
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Les anguilles colonisent de plus en plus 'amont a mesure qu’elles vieillissent et ceci est
d’autant plus vrai que le recrutement devient important (Figure 20). On observe également
un déplacement vers 'amont de la zone d’abondance maximale, principalement pour les

individus de 3 ans et plus.
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Figure 20 : Exemple d’aire de colonisation pour des anguilles de différents 4ges en fonction du

recrutement (a: moins de 1 an, b: 2 ans, c: 3 ans, d:6 ans, e: 12 ans) (a, =0,1262 ;
p,=1,2218 ; p,=5,5883; v,=0,0119; v =0,1183; a, =0,2058 ; a, =0,0249 ;
b=138,4467)

5.3. Discussion

5.3.1. Production d’anquilles argentées en fonction du recrutement

Aucune des expériences retenues ne permet le maintien d’'un stock d’anguilles a fort niveau
d’arrivée de civelles alors que le premier point du pattern laissait la possibilité d’'une évolution
asymptotique de la production d’argentées en fonction du recrutement. Dans I'exploration
théorique proposée par le groupe du CIEM sur I'anguille américaine, la relation entre
anguillette et anguille jaune est considérée comme compensatoire ou sur-compensatoire en
fonction du degré de la régulation liée a I'habitat (ICES, 2001). Notre approche donne des
éléments en faveur de la deuxiéme hypothése (diminution de la production d’anguilles

argentées pour des valeurs élevées de recrutement). Toutefois, les valeurs pour lesquelles
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la disparition est observée sont trés élevées par rapport a la capacité d’accueil et il est fort
probable que cette situation ne soit pas observable dans le milieu naturel, sauf peut-étre
dans des systémes ou la gestion du stock serait fortement anthropisée et particulierement

inadaptée.

Il est possible d’interpréter les phases de I'évolution de la production d’anguilles argentées
en fonction du recrutement par rapport aux processus sous jacents. La phase 1 correspond
a des situations de faible densité dans I'ensemble du réseau hydrographique qui conduisent
a une production quasi exclusive de femelles. Quand le recrutement augmente (phase 2),
des compartiments a forte abondance apparaissent en aval et des males commencent a étre
produits. Pour des valeurs plus fortes de recrutement (phase 3), la saturation d’'un nombre
plus important de compartiments fait intervenir de maniéere plus intense la régulation densité
dépendante dans le déterminisme du sexe conduisant a une production de males aux
dépends des femelles. A des valeurs de recrutement encore plus élevées (phase 4), la
mortalité densité dépendante joue a plein et régule la production des deux sexes. Dans la
phase 5, la mortalité entraine une réduction de plus en plus importante de I'espérance de vie
qui se traduit par une diminution de la production d’anguilles argentées. A I'extréme (phase
6), les civelles, trop nombreuses, suffisent a sursaturer les compartiments qu’elles occupent

le jour de leur premier anniversaire et meurent toutes.

5.3.2. Géographie de la dynamique

Tout d’abord, le processus de différenciation sexuelle se déroule principalement dans les
bas de bassin versant. En effet, les animaux concernés par ce processus, i.e. les anguilles
jaunes indifférenciées de plus d’un an, occupent principalement la zone aval. Il est donc
risqué de relier le sex ratio des anguilles jaunes plus agées d'un secteur a la densité dans ce
secteur. Il est donc, en particulier, erroné de déduire que les faibles densités favorisent les
femelles en considérant simplement le sex ratio des tétes de bassin versant faiblement
peuplés. La présence quasi unique de femelles dans les hauts de bassin versant résulte
donc plus d’un processus de déplacement sur une plus longue période (Aprahamian, 1988)
que du strict processus de déterminisme du sexe. Par contre, des approches comparant les
sex ratios globaux de bassins versants présentant des niveaux de recrutement différents
(Krueger et Oliveira, 1999) sont moins suspectes. Elles renseignent toutefois plus sur la
capacité d’accueil du bas de bassin versant que sur celle de 'ensemble du bassin versant.

Tout se passe comme si la zone de différenciation des méles repoussait vers 'amont celle
des femelles. En fait, cette derniére reste a la périphérie des zones de fortes densités et

donc se déplace vers 'amont & mesure que le recrutement augmente.
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Par ailleurs, pour certains niveaux de recrutement, aucune anguille ne se différencie en
femelle dans les compartiments les plus aval bien que des anguilles jaunes femelles y soient
observées. Ceci s’explique par des déplacements ultérieurs vers l'aval. Ce mécanisme
permet de proposer une interprétation aux « anguilles estuariennes » qui, par le simple jeu
de la diffusion, effectuent un retour en eau salée au cours de leur vie (Tzeng et al., 2000 ;
Tsukamoto et Arai, 2001).

Méme avec une simulation des déplacements uniquement sur un mode diffusif, la zone
d’abondance maximale des anguilles jaunes agées se déplace vers 'amont et ce d’autant
plus que le recrutement est élevé (Figure 20). Corollairement, la zone de production des
argentées se déplace également vers 'amont. Ce glissement des zones de production doit
étre interprété comme la résultante non seulement de la diffusion plus importante vers
'amont (zone moins dense) mais également (et surtout) d’'une mortalité de plus en plus
importante dans les compartiments aval induite par des sur-densités. Le déplacement plus
important de la zone de production pour les femelles s’explique par le temps de résidence
plus long de ce sexe.

Par ailleurs, rappelons que, par construction (point 2 du pattern), le pourcentage de femelle
dans le flux d’argentées augmente avec le recrutement.

Ces deux éléments nous permettent d’avancer une clé d’interprétation des résultats de
dynamique de population de l'anguille dans un réseau hydrographique. Quand la zone
d’abondance reste en aval quel que soit 'Age des anguilles, cela signifie que le réseau n’est
pas saturé et produit essentiellement des femelles. Lorsqu'on observe au contraire un
déplacement progressif vers I'amont de la zone d’abondance maximale des anguilles agées,
cela signifie que le bassin commence a se saturer par I'aval et produit de plus en plus de
males.

Plusieurs travaux de terrain sont en accord avec cette théorie. Sur la Severn, par exemple,
I'abondance et la proportion de male décroissent avec la distance a la limite de marée
dynamique (Aprahamian, 1988 ; Ibbotson et al., 2002). Il possible d’interpréter ces résultats
en considérant ce systéme dans une situation intermédiaire : pas assez saturé pour ne
produire que des males, au moins dans les parties basses du bassin versant, mais
suffisamment pour obtenir une décroissance de la densité d’anguilles pour tous les &ges. De
méme, Lobon-Cervia et al. (1995) montrent une décroissance vers 'amont de la densité
d’anguilles mais les distributions des fréquences de taille a différents niveaux dans le bassin
laissent penser que la zone de production maximale se déplace vers 'amont avec 'age et
donc que le bassin versant est déja fortement saturé. Ceci est en accord avec la production

quasi exclusive de méales qui est actuellement observée.
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Par contre, I'origine géographique des anguilles argentées au sein du systéme Saint-Laurent
résiste a notre clé d’interprétation. La production quasi exclusive de femelles de ce bassin
(Nilo et Fortin, 2001) laisse supposer que le recrutement est faible par rapport & sa capacité
d’accueil. La zone de production devrait logiquement se situer a l'aval. En fait, des travaux
(Dutil et al., 1985 ; Couillard et al., 1997 ; Verreault et Dumont, 2003) ont montré que 60 a 70
% des anguilles argentées capturées par la pécherie estuarienne du Saint Laurent
provenaient du Lac Ontario situé a 400 km en amont (méme si ce taux doit étre revu a la
baisse si I'on considére avec Hodson et al. (1994) et Castonguay et al. (1994a) que la zone
de contamination du polluant utilisé pour la discrimination des stocks est plus étendue vers
l'aval). Cette zone de production principale des femelles trés en amont nous améne a
remettre en cause, pour le systéme laurentien, la colonisation par dispersion avancée par
Smogor et al. (1995) et Ibbotson et al. (2002), en invoquant les conditions hivernales
drastiques. A noter que Smogor et al. (1995) dans leur discussion sur la généralisation de
leur observation citent des affluents du Saint-Laurent sans jamais faire référence au systéme
dans sa totalité. Un biais pourrait provenir des caractéristiques particuliéres de I'estuaire du
Saint-Laurent qui pourrait étre comparé a une zone marine sous influence estuarienne dans

d’autres hydrosystémes.

5.3.3. Fonctionnement type d’une population et conséquences en matiére de

gestion
Cette exploration du modéle nous permet de proposer un fonctionnement type d'une

population d’anguilles dans un bassin versant. Une anguille, dans une zone de forte densité,
soit meurt (et elle a d’autant plus de chance de mourir que le compartiment ou elle se trouve
est saturé), soit reste sur place et devient vraisemblablement méle, soit se déplace vers un
compartiment moins peuplé. Dans ce troisitme cas, si elle a atteint des zones a faible
densité au moment ou son sexe se détermine, elle devient femelle et reste plus longtemps
dans le bassin versant. Si elle détermine son sexe dans des zones peuplées, elle devient
male et quitte le systéme plus t6t. Sa prise d’argenture et donc son départ du bassin versant
diminue la densité du compartiment ou elle se trouve. Ce processus d’argenture constitue
donc également une régulation de la densité dans I'hydrosystéme.

Enfin, a des niveaux extrémes de recrutement, une mortalité totale des civelles survient la
semaine aprés leur premier anniversaire. En effet, aucune migration n’a lieu durant la
période hivernale induite par une saturation nulle du compartiment aval (mortalité totale des
cohortes précédentes et contribution nulle des civelles a la saturation). Début mai, les
anguilles de un an sont suffisamment nombreuses pour saturer brutalement la capacité
d’accueil du compartiment aval ce qui entraine une mortalité totale. Il est fort probable que

dans ces conditions, des mécanismes de cannibalisme viennent réguler la densité des
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anguilles (Degani et Levanon, 1983; Jessop, 2000) et éviter la disparition de I'espéce dans

un hydrosystéme.

Ces quelques résultats nous permettent de conseiller de ne pas focaliser la gestion d’'un
stock d’anguilles dans un bassin versant uniquement sur les zones amont, surtout en
période de pénurie telle que nous la connaissons actuellement. En effet, la zone aval est
celle ou se déroule le déterminisme sexuel; elle peut également étre le secteur de production
maximale. Ces recommandations sont basées sur des considérations uniquement
écologiques, dans un souci d’'une recherche d’une meilleure efficacité des actes de gestion.
Mais il est clair que pour des raisons sociales ou politiques, une gestion a I'’échelle du bassin
pourra étre préférée. Il ne faudrait pas que les anguilles, aprés avoir disparu des tétes de
bassins versants, disparaissent également de la téte des gestionnaires de ces zones

(Casselman, comm. pers.).

5.4. Conclusion

A aucun moment, ni dans le pattern, ni dans les hypothéses de modélisation, nous avons
supposé que le processus de différenciation sexuelle se déroulait dans les secteurs aval du
réseau hydrographique, avec une dissociation des zones de différenciation des femelles et
des males, au moins pour les forts recrutements. Ce résultat de la simulation « émerge » de
l'interaction de la diffusion du recrutement a partir d’'un point unique a I'aval, du déterminisme
du sexe et des processus de sortie du systéme (mortalité, argenture). Cette conclusion du
modéle constitue donc une prévision secondaire vérifiable. Toutefois, la détermination
précoce du sexe reste une opération délicate qui nécessite encore le sacrifice de I'animal
(Beullens et al., 1997) et limite donc I'établissement d’'une cartographie a grande échelle de
la zone de colonisation des anguilles indifférenciées. Pourtant, cela permettrait de mieux
cerner les phénoménes de densité dépendance sur le déterminisme du sexe et de préciser
la notion de capacité d’accueil pour I'anguille. Une autre approche a promouvoir serait de
déterminer les contributions des différents sous bassins au flux global d’anguilles argentées
a partir d’études de quantification de flux (comme celle réalisée par Caron et al., 2003)

associées a des recherches de signatures géochimiques dans I'otolithe (Wells et al., 2003).

Par ailleurs, ce modéle nous a permis d’étudier des situations extrémes qui ne pourront que
difficilement étre observées mais qui, en exagérant certains processus, permettent de
comprendre et d’illustrer la dynamique du systeme (Jackson et al., 2000). Dans notre cas,
'analyse du fonctionnement de la population avec des recrutements extrémes permet de

mieux comprendre les mécanismes de régulation liés a la mortalité.
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Il permet également de tester des situations plus réalistes et conduit & remettre en cause soit
l'interprétation des données de terrain soit la structure et le paramétrage du modéle. La
comparaison avec les données issues du Saint-Laurent ou de la Severn nous montre par
exemple que le processus de colonisation du bassin versant est encore une question
ouverte. Il nous semble que des travaux expérimentaux analysant le comportement au
niveau individuel tout en cherchant a extrapoler les résultats a I'échelle de la fraction de

population sont susceptibles d’apporter des éléments de réponse.

6. INFLUENCE DE LA REPARTITION DE LA CAPACITE D’ACCUEIL DANS LE BASSIN VERSANT
SUR LA DYNAMIQUE DE POPULATION

L’achévement du cycle de modélisation au paragraphe précédent nous a conduit a mettre en
exergue I'importance des processus biologiques dans la partie aval du bassin versant pour la
dynamique de la fraction de population d’anguilles dans un réseau hydrographique. Ces
processus, déterminisme du sexe, déplacement et mortalité naturelle, ont en commun
d’inclure des mécanismes densité dépendants qui, dans notre modéle, se basent sur une
capacité d’accueil définie pour chaque compartiment.

A cette étape d'utilisation du simulateur, il nous est apparu important d’approfondir ce
concept et d’évaluer les conséquences du choix simpliste d’'une répartition uniforme de la

capacité d’accueil dans le réseau hydrographique adopté dans la phase de conception.
6.1. Synthése sur la notion de capacité d’accueil

6.1.1. Définition
L’utilisation la plus courante de la notion de capacité d’accueil ou capacité de charge
(« carrying capacity ») a été définie, d’aprés Dhondt (1988), par Odum en 1953 et
correspond a la valeur a [I'équilibre d'un modéle logistique de croissance. Vision
malthusienne de [I'évolution globale du nombre d’individus d’une population, I'équation

logistique s’écrit dans sa forme généralisée

avec N le nombre d’individus de la population a I'instant ¢, » le taux d’accroissement relatif,
K la capacité d’accueil et ¥ une constante strictement positive qui définit la forme de la
densité dépendance (fixée a I'origine a 1). Cette premiére définition correspond clairement a
I'échelle globale de la population et de I'espace occupée par celle-ci. Plus récemment, la
capacité d’accueil a été définie, toujours en considérant la population dans sa globalité
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durant un cycle saisonnier moyen, comme le nombre maximum ou la biomasse maximale
d’'une espéce donnée qui peut étre supporté durant la période de plus faibles ressources
disponibles (Bovee et al.,, 1998). Cette approche insiste sur les limitations induites par
certains épisodes durant 'année pour certains stades biologiques (Gouraud et al., 2001).

Elle peut se définir également a une échelle locale et instantanée comme la biomasse
maximale que peut supporter un trongon de riviere (Gouraud et al., 2001). Elle se traduit
alors par des surfaces pondérées utiles (« weighted usable area ») qui ne permettent
toutefois pas, d’aprés Minns et al. (1996), de prendre en compte d’éventuelles limitations
induites par la structuration spatiale de I'habitat (fragmentation, connectivité et contiguité).
L’effectif a I'équilibre (s’il existe) dans un compartiment n’équivaut donc pas nécessairement
a la capacité d’accueil du celui-ci. Corollairement, la capacité d’accueil global d’un systéme
(effectif de la population a I'équilibre) n’est pas égale a la somme des capacités d’accueil des

compartiments qui le constituent.

On parle aussi, dans des acceptations sémantiques voisines, de provision d’habitat
(« habitat supply ») chez Minns (1996), de capacité d’habitat (« habitat capacity ») chez
Williamson et al. (1993) ou Bartholow et al. (1993), de disponibilité d’habitat (« habitat
availability ») dont la qualité pour différents stades biologiques est mesurée au travers

d’indices d’adéquation (« habitat suitability index »).

6.1.2. Processus influencés par I’habitat dans d’autres modéles

En développant I'équation logistique, on peut interpréter la variation d’effectifs au cours d’'un
faible laps de temps comme le bilan entre une mortalité %N”l et une production N qui

croit moins vite avec l'effectif que le terme précédent. Quand N est égal aK, les deux
processus se compensent; quand N est plus grand que K, la mortalité 'emporte sur la

production.

Dans le modéle de dynamique de population de saumon chinook (Oncorhynchus
tshawytsha) de Williamson et al. (1993) I'habitat influe sur (i) les mouvements des poissons
(i) la mortalité, (iii) la croissance individuelle et (iv) les ressources alimentaires des poissons.
Dans le modéle proposé par Minns et al. (1996), des courbes de saturation sigmoidales en
fonction de I'habitat limitent la réussite de la reproduction (saturation des zones de frayére),
la survie des brochets (Esox lucius) de I'année et la croissance des animaux plus &gés. Ces
auteurs justifient 'emploi d’une telle fonction sur un plan théorique en considérant qu’elle
simule correctement des processus biologiques tels que la cinétique enzymatique, la

croissance bactérienne ou la consommation de proie par des prédateurs. D’'un point de vue
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pratique, elle permet de dissocier la réponse absolue de la réalisation proportionnelle de
cette réponse (par exemple, croissance potentielle maximale et croissance effective en
fonction de la saturation de [I'habitat). Gouraud et al. (2001) utilisent une fonction
hyperbolique de la saturation de la capacité d’accueil pour modifier la mortalité et simuler
des déplacements de truites (Salmo trutta) quand la biomasse observée dépasse la capacité
d’accueil d'un trongon de riviere. Hilderbrand (2002) utilise également une fonction
hyperbolique pour simuler la compétition territoriale. Pour Hilderbrand (2003), des
phénoménes de mortalité raménent instantanément l'effectif (au prorata des différents

stades) a la capacité d’accueil dés I'instant ou il lui est supérieur.

En conclusion, I'habitat joue généralement dans les modéles de dynamique de population
sur trois processus : la mortalité, la croissance et les déplacements. Il peut jouer sur toute la
gamme de valeurs de saturation et la capacité d’accueil est alors définie par rapport a une
valeur caractéristique, la production compensant la mortalité dans le modéle logistique
(Odum, 1971), ou la valeur « moyenne » du processus dans I'approche de Sabaton et al.,
(1997). Il peut également avoir une influence seulement au dela d’'un certain seuil de
saturation (courbe sigmoidale de Minns et al. (1996)). Dans ce cas, la capacité d’accueil

peut étre définie comme la valeur ou 'influence de I'habitat est sensible.

6.1.3. Utilisation dans le cadre de notre modéle

Dans notre modele, la capacité d’accueil du compartiment résume toutes les caractéristiques
de I'habitat. Elle correspond clairement a une définition locale. L’interprétation trophique est
privilégiée puisque les civelles et les anguilles argentées, animaux jeGnant, ne contribuent
pas a la saturation de la capacité et que la contribution a la saturation d’'une anguille suit une
courbe en fonction de son age analogue a une croissance pondérale. L’interprétation sociale
est au contraire négligée puisque les animaux sont interchangeables au prorata de leur
contribution a la saturation de la capacité d’accueil.

La capacité d’accueil intervient a la fois dans (i) la mortalité pour des valeurs de saturation
supérieures a 100 %, (ii) le déterminisme du sexe sur toute la gamme des valeurs (méme si
la forme sigmoidale de la relation concentre la sensibilité sur une gamme plus restreinte)et

(iii) les déplacements sur toute la gamme de valeurs.

6.2. Evolution de la capacité d’accueil au sein d’un réseau
hydrographique
Si elle refléte simplement la quantité d’habitats disponibles (surface), la capacité d’accueil

pour des compartiments de longueur fixe doit suivre I'évolution de la largeur et donc

généralement diminuer de la mer vers la source. En considérant une valeur trophique
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supposée suivre I'évolution de la richesse spécifique (Mastrorillo et al., 1998), la capacité
d’accueil connaitrait une asymptote en partie basse du bassin.

Si simplement la tendance des densités d’anguilles observées sur un réseau hydrographique
(Smogor et al., 1995; Ibbotson et al., 2002) renseigne sur celle de la capacité d’accueil, cette
derniére doit étre trés élevée en bas de bassin et diminue a mesure que I'on remonte vers

’'amont.

6.3. Matériel et méthode

Basée sur la méme approche que celle du paragraphe 0, I'analyse ici repose sur une
comparaison du pattern écologique avec les résultats de la simulation de dynamique de
population dans des réseaux hydrographiques avec différentes évolutions spatiales de la
capacité d’accueil.

Rappelons que dans le réseau hydrographique utilisé dans les paragraphes précédents
(RH 1), la capacité d’accueil de chaque compartiment était fixée a 200 équivalent anguilles
de 13 ans, soit un total de 5 000 équivalent anguilles de 13 ans pour le réseau dans sa
totalité.

Nous avons défini un deuxiéme réseau hydrographique (RH 2) de méme capacité totale
mais dont les capacités d’accueil de chaque compartiment sont calculées par une fonction
logistique de la distance a la source (Figure 21). Nous avons repris les 9 000 combinaisons

aléatoires de paramétres définies au paragraphe 4.1.
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Figure 21: Evolution de la capacité d'accueil dans les réseaux hydrographiques RH 1 et RH 2

Dans un deuxiéme temps, nous avons testé les combinaisons compatibles a la fois dans

RH 1 et RH 2 dans 200 nouveaux bassins. Les 100 premiers (RH type 1) correspondent a
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I'ajout d’'une composante aléatoire sur le profil du RH 1, les 100 derniers (RH type 2) a I'ajout
d’une composante aléatoire sur le profil du RH 2. La composante aléatoire suit une loi de
distribution normale. Pour éviter des ruptures brutales, les valeurs sont lissées avec une

moyenne mobile d’ordre 6.

6.4. Résultats

La sélection des combinaisons s’avére moins sévére pour des dynamiques dans un bassin
versant dont la capacité d’accueil décroit avec la distance a la mer (Tableau 5). Pour autant,
seules 88 combinaisons sont compatibles pour les deux bassins versants avec le pattern de

base, 18 avec le pattern élargi.

Tableau 5: Nombre d’expériences compatibles avec les points du pattern pour deux bassins versants

considérés
Bassin versant
RH 1 RH 2 RH1~RH?2

Nombre de combinaisons testées 9000 9 000 9 000
Compatibles avec le point 1 9 000 9 000 9 000
Compatibles avec le point 2 2610 8 975 2 595
Compatibles avec le point 3 8 992 8 975 8 969
Compatibles avec le point 4 2 654 2 468 705
Compatibles avec le pattern de base 291 1142 88
Compatibles avec le pattern élargi 28 122 18

Les valeurs de «, sont significativement plus fortes (p<0,001) pour les combinaisons
compatibles avec le pattern de base dans le RH 2. Les v, sont significativement plus faibles

(p<0,001) pour les combinaisons compatibles dans le RH 1 et le RH 2. Les p, sont

significativement plus faibles (p<0.001) pour les combinaisons compatibles dans les deux

types de bassin versant. Enfin, les a, sont significativement (p<0,001) plus faibles pour les

combinaisons compatibles dans le RH2 (Figure 22). L’analyse similaire avec le pattern élargi

révele des valeurs significativement (p<0,001) plus faibles pour v, dans le RH1 et le RH2

(Figure 23).
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Figure 22: Dispersion des paramétres pour les combinaisons compatibles avec le pattern de base
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Figure 23 : Dispersion des parametres pour les combinaisons compatibles avec le pattern élargi pour

I'un des réseaux hydrographiques a I'exclusion de l'autre ou pour les deux
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Maintenant regardons l'influence d’'une composante aléatoire dans I'évolution longitudinale
de la capacité d’accueil (RH de type 1 et 2) pour les 18 combinaisons dont les résultats de
simulation dans RH 1 et RH 2 sont compatibles avec le pattern.

Tout d’abord, nous avons comparé les combinaisons en analysant dans combien de réseaux
hydrographiques avec une composante aléatoire elles induisaient une dynamique
compatible avec le pattern. Pour cela, nous avons calculé un pourcentage de respect du
pattern en divisant le nombre de réseaux hydrographiques dans lesquels la simulation est
compatible avec le pattern par le nombre total de réseaux considérés. Ce pourcentage de
respect du pattern varie entre 25,5 % et 71,0 % pour 'ensemble des RH type 1 ou 2, entre
11,0 % et 56,0 % pour les RH type 1 et entre 40,0 % et 91,0 % pour les RH type 2. La Figure

24 illustre les relations entre les traits de vie et la variabilité de ce taux. Une relation linéaire

significative est trouvée pour «,, et v, (respectivement p =0, 02 et 0,001).
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Figure 24 : Relations entre les parametres de traits de vie et les taux de compatibilités (nombre de
réseaux hydrographiques ou la dynamique simulée est compatible sur le nombre total de réseaux
considérés) dans les RH type 1 aléatoires (en haut), dans les RH type 2 aléatoires (au milieu) et dans

les deux types de RH (en bas). En rouge, les relations significativement linéaires.

Symétriquement, nous avons comparé les réseaux hydrographiques en regardant pour

chacun d’entre eux combien de combinaisons de traits de vie avaient une dynamique
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compatible. Dans 18 RH type 1 et 3 RH type 2, aucune des 18 combinaisons n’induit une
dynamique compatible. Dans 1 RH type 1 et 14 RH type 2, les 18 combinaisons entrainent
une dynamique compatible.

La Figure 25 illustre les différences de profils de capacité d’accueil entre les RH type 1 pour
lesquelles aucune combinaison de paramétres n’est compatible et les RH type 1 pour
lesquelles toutes les combinaisons sont compatibles. Idem avec la Figure 26 pour les RH

type 2.
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Figure 25 : Profils des capacités d’accueil du RH type 1 pour lesquels a) toutes les combinaisons
induisent une dynamique compatible avec le pattern, b) aucune combinaison n’est compatible et la
capacité d’accueil commence par décroitre, ¢) aucune combinaison n’est compatible et la capacité

d’accueil commence par croitre

6.5. Discussion

Une décroissance de la capacité d’accueil avec la distance a la mer (RH 2) est moins
contraignante vis a vis du pattern écologique qu’une répartition uniforme (RH 1). Le RH type
1 dans lequel toutes les combinaisons de traits de vie induisent une dynamique compatible
avec le pattern présente également une décroissance quasiment réguliere de la capacité
d’accueil des dix premiers compartiments. Les trois RH type 2 pour lesquels aucune
combinaison n’est compatible avec le pattern présentent au contraire un creux dans le profil
de la capacité d’accueil entre le cinquiéme et le dixieme compartiment. Enfin, le profil de la

capacité d’accueil au dela du quinzieme compartiment n’a pas d’influence sur la compatibilité
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avec le pattern. Toutes ces observations confirment limportance des premiers
compartiments dans la dynamique de la population. Les profils avec une forte capacité en
aval et une décroissance ensuite sont plus souvent compatibles avec le pattern puisqu’ils
n’entravent pas la logique diffusive des déplacements a partir de l'aval et limitent les

régulations densité dépendantes.
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Figure 26 : Profils des capacités d’accueil du RH type 2 pour lesquels a) toutes les combinaisons

induisent une dynamique compatible avec le pattern, b) aucune combinaison n’est compatible

Analysons maintenant la sélection des traits de vie. Le respect du pattern pour des
dynamiques dans RH 1 et RH 2 sélectionne des combinaisons qui limitent les effets densité
dépendants sur la mortalité et sur le déterminisme du sexe (faibles valeurs de v, et de p,).
Dans le cas du pattern élargi, seule la limitation de la régulation liée a une mortalité densité
dépendante reste significative mais I'absence d’effet pour le déterminisme du sexe pourrait
étre une conséquence du faible nombre de combinaisons retenues. Par ailleurs, moins la
saturation de la capacité d’accueil fait intervenir de jeunes individus (faibles valeurs de «,)
plus une combinaison de parameétres reste compatible dans un grand nombre de bassins
versants aléatoires. Nous obtenons la méme conclusion avec de faibles effets densité-
dépendants sur la mortalité. Globalement, le fait de minimiser les effets densité-dépendants,
en particulier aux jeunes stades, permet de surmonter des profils de capacité d’accueil
irréguliers.
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6.6. Conclusion

Nous avions choisi a priori une structure de réseau hydrographique simpliste pour la
conception et la calibration de notre simulateur. Ce choix d’'une répartition uniforme des
capacités d’accueil s’avere étre plus contraignant qu’'une diminution de la capacité d’accueil
avec la distance a la mer, pourtant plus probable (cf 6.2.). Il nous a tout de méme été
possible d’identifier 18 combinaisons de traits de vie qui induisent, a la fois dans RH 1 et RH
2, une dynamique compatible avec notre paradigme.

La prise en compte d’'une variabilité autour de ces profils théoriques montre qu’il faut, pour
que le pattern soit le plus souvent respecté, non seulement une évolution de la capacité
d’accueil du réseau hydrographique pas trop irréguliére, surtout pour les compartiments aval
(il peut donc y avoir des bassins versants réels qui induisent une dynamique ne respectant
pas notre pattern), mais également des effets densité-dépendants limités concernant la
mortalité et le déterminisme du sexe. Ce travail confirme que la dynamique de la fraction de
population d’anguilles dans un réseau hydrographique est contrainte par les processus

biologiques qui se déroulent principalement dans la partie aval.

7. ANALYSE DE SENSIBILITE DU MODELE

Nous avons élaboré un modéle de fonctionnement de la fraction continentale de population
d’anguille et identifié 18 combinaisons de parameétres qui permettent de simuler, dans un
réseau hydrographique avec une capacité d’accueil uniforme comme avec une capacité
d’accueil décroissante, une dynamique compatible avec notre pattern écologique.

Notre travail s’est volontairement limité a une approche paradigmatique en ne cherchant pas
a reproduire une réalité observée dans un hydrosysteme particulier. Nous sommes
conscients qu’il ne constitue donc qu'une étape préliminaire et qu'’il faudra t6t ou tard
chercher a ajuster notre modéle a des données de terrains.

Afin de préparer cette calibration sur une situation particuliére réelle, nous avons tenu a
réaliser une premiére analyse de sensibilité de maniere a identifier les processus dont les
valeurs des paramétres devront étre déterminées avec le plus grand soin. Cela a été
'occasion d’illustrer linteraction des processus lorsqu’ils interviennent ensemble dans le

fonctionnement d’'une population.

7.1. Choix d’une combinaison de traits de vie par rapport a un

avantage évolutif
Pour mener a bien cette analyse de sensibilité, il nous faut choisir une combinaison parmi les
18 retenues. Cette sélection a été réalisée en adoptant un point de vue évolutionniste : une
histoire de vie présente un meilleur avantage évolutif si elle maximise les chances d’avoir,

sur le long terme, une descendance nombreuse (Gross, 1987). Helfman et al. (1987) et
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Oliveira (1999) ont discuté les histoires de vie chez I'anguille, en se focalisant sur la
croissance et 'adge ou la taille a la maturité. Gross (1987) a montré avec un modele simple
que, chez les migrateurs, le gain de croissance apporté par un changement de milieu de vie
doit étre supérieur au colt engendré par les déplacements entre les deux habitats. Notre
modele de dynamique de population permet d’enrichir ces approches en intégrant plus de
processus biologiques et d’éventuelles interactions entre processus. Ce type de démarche
est a privilégier car la prise en compte de plus de complexité conduit a remettre en cause
des résultats obtenus en maximisant un seul processus (Stearns, 2000).

Nous avons donc cherché la combinaison de traits de vie qui produit le plus de descendance
en moyenne sur les 200 réseaux hydrographiques RH type1 et type 2 utilisés dans le
paragraphe 6. Implicitement, nous supposons que ce jeu de réseaux hydrographiques
permet de rendre compte de la variabilité géographique des situations réelles. Plus
précisément, nous avons calculé la moyenne géométrique de la production d’anguilles
argentées pour chaque niveau de recrutement ; l'utilisation de la moyenne géométrique
plutét qu’arithmétique permet de tenir compte de la variabilité dans le calcul du fitness
(Stearns, 2000). Puis nous avons sélectionné la combinaison présentant le maximum de
production d’anguilles argentées femelles. Nous avons privilégié les femelles en faisant
I'hypothése classique que le nombre de males ne constituait pas une limitation pour la

reproduction.

Les valeurs de la combinaison des traits de vie retenue sont présentées au Tableau 6. Les
différentes figures illustrant les processus au paragraphe 3.3 sont en fait basées sur cette
combinaison. La production moyenne est de 5 887 anguilles argentées femelles par saison
pour un recrutement de 10° civelles par saison. Elle conduit & la meilleure production dés
que le recrutement dépasse 10° individus par saison. Par ailleurs, cette combinaison

respecte le pattern dans 58 % des RH type 1 et 2.

Cette combinaison se caractérise par les plus petites valeurs des parameétres «, et v,, des

valeurs plutét faibles de v,, p,, a, , a; et b (4 ou 5°™ rang) et une valeur plutdt élevée de

Jo

D, (15°™ rang) (Figure 27). La valeur élevée de p, tend a déplacer la production des méles

vers les fortes valeurs de saturation. Les valeurs basses de «,, v,, p,et b tendent a

minimiser les effets densité-dépendants. La faible valeur de v,correspond a une faible

espérance de vie a la naissance ou en d’autres termes a une forte mortalité des jeunes

stades.
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Tableau 6: Valeurs de la combinaison dont la dynamique produit le plus d’anguilles argentées dans

200 réseaux hydrographiques

Parameétre Valeur retenue

a, 0,1262

v 0,0119
v, 0,1183
2 1,2218
P, 5,8583
a, 0,2058
a; 0,0249
b 138,45

Yo

dhamn

1 0.4 0.7 1 0.002 0.018 0.034 0.05

o N A OO

oo N A O

Py

N

0 0.3 0.6 0.9 0 0.6667 1.3333 2

o N A O

nombre de combinaisons
o N B ()}

o N b O
o
N
cO N A~ O

1 4 7 10 A 0.1667 0.2333 0.3
6 a, 6l ]
4 4 ]
; 2.i."_.-ll
0 0

0 0.0333 0.0667 0.1 50 200 350 500

Figure 27 : Histogramme des valeurs des parametres pour les 18 combinaisons compatibles dans les
RH type 1 et 2, en blanc, la combinaison ayant le meilleur avantage évolutif ( en abscisse la valeur

des parameétres)

7.2. Méthodes d’analyse de sensibilité
Pour cette analyse de sensibilité, nous avons testé l'influence de faibles variations des 24

5iéme

paramétres du modeéle sur la production maximale d’anguilles argentées femelles la 2
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année dans le réseau hydrographique RH 1 (réseau de 25 compartiments avec capacité de
200 équivalents anguilles de 13 ans) et sur le recrutement optimal correspondant a cette
production maximale.

Les 8 valeurs de la combinaison présentant le meilleur avantage évolutif ainsi que les 16
autres fixées a priori a partir de la littérature constituent les valeurs nominales. La recherche

du maximum a été réalisée a 'aide de la procédure d’optimisation fminsearch de Matlab.

Dans ces conditions de simulation, la production maximale d’anguilles femelles vaut 1 842
individus et est obtenue pour un recrutement saisonnier de 27 486 civelles. Ces résultats

correspondent aux sorties nominales du modéle.

Le principe de l'analyse est de construire, a partir d'un grand nombre de simulations, un
méta-modéle entre de faibles variations des paramétres et les sorties du simulateur
(Janssen, 1994). Dans notre cas, 500 simulations ont été réalisées.

En général, la gamme des valeurs est choisie suffisamment restreinte pour qu’une
approximation linéaire soit valide. Classiquement, une variation de 5 % autour des valeurs
de référence est pratiguée mais ce calcul renseigne plus sur la précision, au sens
métrologique, nécessaire pour I'estimation des parametres. Par contre, elle ne permet pas
une interprétation écologique facile. Par exemple, augmenter de 5 % la date anniversaire
(semaine = 18) conduit a la déplacer d’'une semaine, alors qu‘une variation identique de la
date de début d’argenture (semaine = 36) induit un décalage de deux semaines. Le méme
probléme est rencontré pour les paramétres concernant les ages. Ceci nous a conduit a
proposer une définition plus écologique des valeurs hautes et bases. Si le paramétre
correspond a une date, deux semaines (un peu moins que 5 % de la durée d’'une année) lui
sont ajoutées ou retirées. Si il a rapport avec I'dge, la variation est de + 0,65 année (5 % de
la durée de vie maximale de I'animal). Les valeurs des paramétres du patron de recrutement
ont été choisies de maniére a induire un déplacement de + 2 semaines du pic d’arrivée. Les
autres parameétres, en I'absence de considérations écologiques, ont été augmentés et
diminués de 5 %.

Enfin, nous avons utilisé I'indice de sensibilité relatif (Janssen, 1994) qui correspond aux
valeurs des coefficients de la régression linéaire multiple multipliées par les valeurs

nominales des parameétres et divisées par la valeur nominale de la sortie considérée

7.3. Résultats

La sensibilité du modéle aux 24 paramétres est résumée pour la production maximum

d’anguilles a la
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Figure 28, pour le recrutement optimum correspondant a la

Figure 29 et pour leur ratio a la
Figure 30. Méme si leurs indices reposent sur des coefficients qui pourraient étre

statistiquement nuls, les paramétres liés a la prise d’argenture des femelles (u o

argF ? argF)
présentent la sensibilité la plus grande pour le modéle puis dans une moindre mesure ceux

liés a la mortalité (¢, v, ), la différenciation sexuelle ( 1, ) et le déterminisme du sexe ( p, ).

(mortalite) Yo
(recrutement) ~ deb
(différenciation sex.) Mt
(argenture) Hargm
(saturation) a,
(argenture) SargM
(déplacement) 3y
semaineAnniversaire
(recrutement) oo
(déterminisme sex.) Py
(recrutement) Brec
(argenture) deba,g
(argenture) ~ duree,
(déplacement) %dep
(déplacement) a4
(déplacement) b
(déterminisme sex.) P,
(déplacement) Bdep
(recrutement) ~ duree
(mortalité) c
(différenciation sex.) S it
(mortalite) vy
(argenture) CargF
(argenture) HargF

Il Il Il

indice de sensibilité

Figure 28 : Indice de sensibilité relatif de la production d'anguilles argentées femelles aux 24
parametres du modéle par rapport (en blanc, les parametres dont le coefficient dans la régression

linéaire n’est pas significativement différent de 0)

7.4. Interprétation des résultats

Nous avons préféré ce type d’analyse de sensibilité a une approche qui calcule des
différences relatives de la sortie en réponse a des variations paramétre par paramétre du
modéle (McCleave, 2001) car elle s’appuie sur une tendance calculée sur un grand nombre

de points (et non sur trois valeurs) et intégre des covariations des paramétres.

L’interprétation des résultats est rendue délicate non seulement par la complexité du modeéle,
mais également, et surtout, par la nature des sorties choisies : une variation de la production
maximale peut étre induite soit directement par une variation des parameétres du modeéle soit
indirectement par une variation induite du recrutement optimal. Le ratio entre production
maximale et recrutement optimal permet de résoudre au moins partiellement cette difficulté.

Cette analyse de sensibilité aurait été plus simple a interpréter si le modéle avait intégré le

75

CemOA : archive ouverte d'Irstea / Cemagref



Chapitre 2 : Modele de dynamique continentale de 1’anguille
7. Analyse de sensibilité du modele

cycle complet de l'espéce. Elle aurait alors porté sur une seule sortie, la production
d’anguilles argentée femelles a I'équilibre. Il est vraisemblable que, comme dans le cas de
l'alose Alosa alosa (Martin Vandembulcke, 1999), ce soient les paramétres de la relation
géniteurs-juvéniles (processus non pris en compte dans le modéle actuel) qui s’avérent les

plus sensibles.

T
(argenture) Hargr
(déterminisme sex.) Py
(déplacement) )
(déplacement) ep
(argenture)  deb,
(recrutement) Brec
(mortalite) Yo
(déterminisme sex.) Py

semaineAnniversaire

(argenture) duree,

(déplacement) 4
(déplacement) b
(argenture) SargF
(différenciation sex.) O it
(recrutement) oo
(argenture) Sargm
(recrutement) duree
(argenture) HargM
(mortalite) v,
(recrutement) ~ deb
(déplacement) Bdep
(saturation) a,
(mortalité) c
(différenciation sex.) Mt
1 1 1 1 1 1

indice de sensibilité

Figure 29 : Indice de sensibilité relatif du recrutement optimal aux 24 parametres du modeéle (en blanc,

les parameétres dont le coefficient dans la régression linéaire n’est pas significativement différent de 0)

(déterminisme sex.) Py
(argenture) Oargh
(déterminisme sex.) Py
(déplacement) %gep
(déplacement) b
(argenture) HargM
(déplacement) )
(différenciation sex.) S it
(mortalite) 2
(déplacement) Bdep
(argenture) debarg
(recrutement)  duree
(argenture) ~ duree,
(recrutement) Brec
semaineAnniversaire
(mortalite) v
(déplacement) E'j+
(saturation) a,
(recrutement) [
(différenciation sex.) Hgife
(recrutement) ~ deb
(argenture) Sargm
(mortalité) c
(argenture) MargF
1 1 1 1
2.5 -2 1.5 -1 O 5 0 0.5 1

indice de sensibilité

Figure 30 : Indice de sensibilité relatif du ratio production maximale sur rendement optimal aux 24
parameétres du modéle (en blanc, les parametres dont le coefficient dans la régression linéaire n’est

pas significativement différent de 0)
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Suite a cette analyse, il semble que la prise d’argenture puis la mortalité, la différenciation
sexuelle et le déterminisme du sexe soient les processus qui influent le plus sur la

dynamique. Il est étonnant que le déplacement joue finalement peu.

Nous sous sommes risqués a avancer quelques interprétations écologiques des résultats de

cette analyse de sensibilité.

Quand la durée moyenne dans I'état jaune femelle (u augmente, la mortalité joue plus

arer)
longtemps entrainant une diminution du nombre d’anguilles argentées femelles. Il faut
également plus de civelles pour produire un subadulte; il est donc logique que le
recrutement optimal augmente. Au bilan le ratio entre les deux grandeurs diminue.

Quand la durée moyenne dans l'état indifférencié (,, ) augmente, les déplacements

peuvent jouer plus longtemps avant la différenciation sexuelle laissant la possibilité a plus
d’individus d’atteindre des zones moins peuplées et donc de devenir femelles. Il faut donc

moins de civelles pour produire plus d’anguilles argentées femelles.

Quand la durée de vie caractéristique en I'absence de régulation densité dépendante (v, )

augmente, la mortalité est moins sévére laissant un plus grand nombre de recrues devenir
des anguilles argentées femelles. Toutefois, le recrutement optimal augmente plus vite que
la production de géniteurs femelles, vraisemblablement lié a une production plus importante
de males. Le ratio entre production maximale de femelles et recrutement optimal diminue

donc.

7.5. Conclusion

Cette analyse telle que nous I'avons menée s’est avérée difficile a interpréter. En premiére
lecture, nous pouvons conclure que les facteurs les plus influents concernent la chronologie
de la différenciation sexuelle et de la prise d’argenture. Ce sont ces processus qui devront
faire I'objet d’'un calage précis dans une application du modéle a une situation réelle. Elle a
été I'occasion d'illustrer les interactions entre les processus et ainsi de montrer la complexité

mais également la richesse de notre modéle.

8. BILAN SUR LE MODELE GLOBAL

L’identification de combinaisons de paramétres compatibles avec la synthése de nos
connaissances sur I'anguille sous forme d'un pattern écologique prouve qu’il n'y a pas

actuellement d’incohérences dans la structure et la paramétrisation de notre simulateur. Son
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exploration est donc légitime, méme si la validation du modéle, en particulier de ses
processus biologiques sous jacents, reste un probléme délicat (Levin, 1992).

Pour la premiére fois, les déplacements des anguilles au sein d’'un bassin versant ont été
intégrés dans un modéle de dynamique de population. En interaction avec les mécanismes
de régulation dépendants de la densité, ils induisent une géographie particuliere des
processus. Cela nous a permis de proposer une clé d’interprétation de la dynamique de la
population et de porter un regard nouveau sur des résultats d’observations en milieu naturel.
Ce travail de « dépoussiérage » du paradigme (Kuhn, 1983) de fonctionnement d'une
population d’anguille nous a permis de le réifier sous forme de modéle numérique puis d’en
tirer un modele discursif (Legay, 1997) afin de proposer quelques recommandations de
gestion.

Ce travail nous a conduit a porter un regard critique sur la connaissance actuelle de
I'écologie de l'anguille. Est-il raisonnable de considérer que tout basin peut produire
uniquement des femelles, uniquement des males ou un mélange des deux sexes,
simplement en fonction du niveau de son recrutement en civelles ? Comment mesurer sur le
terrain des profils de capacité d’accueil et identifier des bassins versants qui structurellement
ne permettront pas de respecter le pattern écologique ?

Il est évident que les conclusions d'un tel « modéle paradigmatique » n’ont qu’une portée
théorique et que la validité est conférée par la connaissance actuelle de I'écologie de cette
espéce. Elles devront nécessairement étre confrontées aux réalités du terrain. C’est
pourquoi nous avons proposé des retours sur le terrain (prévisions secondaires vérifiables
de Grimm et al.(1996)) qui permettront d’avancer dans la connaissance sur I'anguille et de
commencer la validation du modéle. En particulier, une cartographie de la répartition des
anguilles indifférenciées serait d’'une grande utilité pour comprendre la notion de capacité
d’accueil. Nous avons également réalisé une premiére analyse de sensibilité (trés
certainement perfectible) qui nous a permis d’insister sur I'importance de chronologie de la
différenciation sexuelle et de la prise d’argenture dans une calibration future du modéle sur
des données issues d'un réseau hydrographique réel. Toutefois, d’aprés la synthése
bibliographique, ces processus dépendraient plutét de la taille des individus. Cette
application a un cas concret passe donc d’abord par l'intégration de la croissance en taille et
surtout de sa variabilité a I'échelle du bassin dans le modéle. Question trop vaste pour étre

abordée dans le présent travail.

Plusieurs fois, nous avons souligné I'importance de la régulation dans les parties basses des
bassins versants ou les conditions imposées par le recrutement orientent la dynamique de la
population a I'échelle de I'hydrosystéme. Elle est illustrée par la mortalité massive des jeunes

individus induite par de trés forts recrutements. Nous confirmons au passage l'intérét de la
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modélisation dans l'analyse de situations extrémes, totalement improbables et donc
difficilement observables en milieu naturel. Cette importance nous a conduit a nous focaliser
dans le chapitre suivant sur la répartition spatiale des civelles en estuaire et sur les

mécanismes de migration estuarienne de ces individus.
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CHAPITRE 3 : MODELE DE MIGRATION ESTUARIENNE DES CIVELLES

Le phénoméne de migration estuarienne des civelles correspond, dans le modeéle de
dynamique d’une fraction de population dans un réseau hydrographique congu au chapitre
précédent, aux processus de recrutement et déplacement des individus de moins de 1 an.
La simulation de situations extrémes (fort recrutement) a révélé que la répartition des civelles
au moment de leur premier anniversaire était d'importance pour la survie des anguilles dans
le réseau hydrographique. Dans des situations plus ordinaires, la dynamique a I'’échelle du
réseau est contrainte par les processus se déroulant dans la partie aval. Le déplacement des
jeunes recrues, en particulier, conduit a une répartition des anguilles indifférenciées dans
des compartiments plus ou moins peuplés, orientant au travers du processus de
détermination sexuelle le sex ratio du flux de migrants. Enfin, la synthése bibliographique sur
le déplacement (cf. 3.3.6) a mis en évidence que les mouvements des civelles en estuaire
devaient étre considérés comme advectifs méme si, pour des raisons de simplicité, nous
avons considéré, dans la version actuelle du modéle de dynamique de population, des
déplacements diffusifs pour toutes les anguilles quel que soit leur age.

Pour toutes ces raisons, il nous est apparu intéressant d’approfondir ce phénomeéne, d’en
chercher les mécanismes sous-jacents de maniére a en définir une représentation
satisfaisante, au moins de ses conséquences en termes de répartition des individus dans

I'estuaire.

Nous avons déja mentionné en introduction générale de ce travail que la simulation se
justifie essentiellement lorsque I'expérimentation directe est impossible ou lorsque aucune
base théorique e solide sur le phénoméne n’est disponibl. La migration des civelles tient des
deux. En effet, 'expérimentation a I'échelle estuarienne du phénoméne est quasi impossible
ou du moins sera colteuse et vraisemblablement difficilement interprétable. Et il n’existe pas
actuellement un corpus théorique sur la migration suffisant pour permettre de rendre compte
des observations disparates obtenues en milieu naturel ou en structures artificielles. Il est

donc légitime d’avoir recours a la modélisation pour étudier ce phénomeéne.

L'ambition de cette partie est donc de relier les mécanismes éthologiques de la migration des
civelles et les conditions environnementales de I'estuaire pour reproduire les déplacements
des anguilles dans cette zone. Nous avons adopté la méme démarche que précédemment
pour concevoir et réaliser ce simulateur de migration estuarienne des civelles : définition d’'un
pattern écologique, identification des mécanismes impliqués dans la migration des civelles a
partir d’'une synthése bibliographique, implémentation d'un simulateur intégrant les

meécanismes et susceptible de reproduire le pattern, confrontation des résultats de simulation
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au pattern. Toutefois, contrairement a l'approche paradigmatique suivie pour le modéle
précédent et dans la mesure ou nous avions a notre disposition des données de terrain,
nous avons choisi de minimiser la distance entre le modéle et une réalité particuliére en nous
référant a la migration des civelles dans I'estuaire de la Gironde.

Dans un premier temps, nous avons planté les décors géographique - l'estuaire de la
Gironde - et phénoménologique - la civelle d’anguille en migration - de notre travail de
modélisation. Nous avons ensuite analysé des échantillonnages scientifiques de civelles afin
de préciser la structuration spatiale de leurs abondances dans I'estuaire de la Gironde. Cela
nous a donné les premiers éléments d'un pattern écologique. Nous avons alors synthétisé
les connaissances sur le comportement migratoire des civelles en estuaire en intégrant des
informations sur d’autres espéces présentant le méme type de comportement. Cette phase
du travail nous permis d’achever la définition du pattern écologique et d’identifier les
mécanismes mis en jeu. L'étape suivante a consisté en l'implémentation informatique
proprement dite du simulateur. Nous avons ensuite réalisé plusieurs expériences
numériques qui nous ont permis de tester différentes alternatives comportementales. Enfin,
avant de conclure ce chapitre, nous avons souhaité entamer une réflexion sur le
fonctionnement théorique d’'une horloge interne susceptible d’intervenir dans la migration des

civelles en estuaire.

9. L’ESTUAIRE DE LA GIRONDE

La Gironde constitue I'estuaire qui nous a servi de référence pour mener a bien notre travail
de modélisation des déplacements de civelles. Nous en donnons ici une description
sommaire ainsi qu’'une présentation de ses principales caractéristiques hydrodynamiques et

physico-chimiques.

9.1. Définition de I'estuaire

Pour les géographes, la Gironde constitue le plus grand estuaire frangais par sa superficie
(625 km? & marée haute). Il nait de la confluence au Bec d’Ambés de la Garonne qui prend
sa source dans les Pyrénées espagnoles et de la Dordogne descendant du Massif Central.

Pour les hydrauliciens, un estuaire est un bras de mer pénétrant une vallée fluviale jusqu’a la
limite amont de propagation de la marée. Il est habituellement divisé en trois secteurs : un
bas estuaire ou estuaire marin ; un estuaire moyen sujet a d’'importants mélanges d’eaux
douces et d’eaux salées ; un haut estuaire ou estuaire fluvial, caractérisé par des masses
d’eau douce soumises a des actions quotidiennes de la marée (Fairbridge, 1980). Pour la
Gironde, l'estuaire marin, encore appelé estuaire externe, correspond au panache de
'estuaire en zone marine, limitée par lisohaline 32, I'estuaire moyen va de la limite

transversale de la mer jusqu’au Bec d’Ambeés (soit environ 80 km) et I'estuaire fluvial du Bec
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d’Ambés jusqu’a Castillon-la-Bataille pour la Dordogne (75 km) et jusqu’a Casseuil pour la
Garonne (85 km). Nous appellerons « systéme fluvio-estuarien de la Gironde Garonne
Dordogne », I'estuaire moyen et I'estuaire fluvial, soit la zone s’étendant de 'embouchure de
la Gironde (Pointe de Grave-Pointe de Suzac) a la limite amont de linfluence de la marée

dynamique des deux fleuves (Figure 31).
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Figure 31: Systeme fluvio-estuarien de la Gironde

L’estuaire moyen est schématiquement constitué de deux chenaux peu profonds (10 m en
moyenne), le chenal principal utilisé par la navigation en rive gauche et le chenal de
Saintonge, moins profond, en rive droite. Les parties fluviales présentent les caractéristiques

d’une riviere a méandres a un seul chenal (Allen, 1972).
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9.2. Caractéristiques hydrodynamiques

Les caractéristiques hydrodynamiques d'un estuaire résultent de l'interaction entre deux
phénoménes majeurs, I'un d’origine marine, la marée, I'autre continentale, le débit fluvial.
Elles connaissent des variations dans I'espace (principalement suivant I'axe longitudinal de
'estuaire) et dans le temps. Dans la classification de Pritchard (1952), la Gironde est
considérée comme un estuaire partiellement mélangé du fait du faible débit fluvial par

rapport a l'intrusion marine.

La marée est un phénoméne oscillatoire de transgression (marée montante ou flot) et de
régression (marée descendante ou jusant) des eaux marines (Guerin, 1993).

Dans le golfe de Gascogne, la marée est semi-diurne, sa périodicité principale étant de
12,4 h. Une marée peut se décomposer en quatre phases, la marée montante quand le
niveau d’eau monte, I'étale de pleine mer quand le niveau d’eau ne bouge quasiment plus a
sa valeur haute, la marée descendante quand le niveau d’eau descend et I'étale de basse
mer quand le niveau se stabilise autour de sa valeur basse.

L’amplitude de l'oscillation de la marée est quantifiée par un coefficient de marée compris
entre 20 et 120. Ce coefficient varie sur une période légérement supérieure a 14 jours,
faisant alterner des marées de vives eaux (coefficients de marée supérieurs a 70) et de
mortes eaux (coefficients inférieurs a 70). Le volume d’eau marine introduit dans I'estuaire a
I'embouchure durant un flot peut atteindre 2,0 10° m* en vives eaux et 1,1 10° m® en mortes
eaux (Sottolichio, 1999).

La Gironde est hypersynchrone : la prédominance de I'effet de convergence des rives sur les
phénoménes de frottement a pour conséquence une augmentation du marnage et des
vitesses des courants de marée a I'amont de I'embouchure. La Garonne est dans le méme
cas. Par contre, la Dordogne est de type synchrone : marnage et vitesses décroissent trés

lentement puis rapidement en amont de Libourne.

Les modules inter-annuels des débits fluviaux en amont de la limite de marée dynamique
sont pour la Dordogne de 340 m®s™ et pour la Garonne de 650 m*®s™ (données issues de la
banque HYDRO de I'Office international sur I'eau). Dans ces conditions moyennes, les
apports d’eau douce pendant 6 heures sont de 21,6 10° m®, quantité nettement plus faible
que le volume d’eau de mer entrant durant un flot. Les débits de crue atteignent 2 000 m®s™
pour la Dordogne et dépassent les 8 000 m*s™ pour la Garonne.

Du fait de linteraction des débits et des marées, 'onde de marée symétrique a I'entrée de la

Gironde devient dissymétrique vers 'amont, la durée du flot diminuant au profit du jusant.
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Ainsi, a Bordeaux, le jusant dure 8 h 30 et le flot 4 h 25, en période de vives eaux comme en

période de mortes eaux.

Les vitesses de courants rencontrées dans I'estuaire varient entre 0 (aux étales de basse ou
pleine mer) et prés de 3 ms™ (au milieu du flot ou du jusant). Elles varient en fonction de la
localisation dans I'estuaire, des coefficients de marée, des débits fluviaux. Enfin, les vitesses

sont le plus souvent plus rapides en surface qu’a proximité du fond.

9.3. Caractéristiques physico-chimiques

Milieu de transition et de mélange, I'estuaire présente de fortes variations de certains
paramétres physico-chimiques résultant de phénoménes soit cycliques (rythme des marées,
rythmes nycthéméraux, rythme saisonnier,...) soit aléatoires ou considérés comme tels

(tempéte, crue,...).

L’estuaire de la Gironde se caractérise par une forte turbidité qui se traduit par la formation
d’'un bouchon vaseux a la limite de l'intrusion marine, correspondant au piégeage de fines
particules par un courant résiduel de fond. Une des conséquences probables de cette
turbidité est de réduire linfluence des variations nycthémérales sur ['éthologie des

organismes (Rochard, 1992).

La température présente des variations saisonniéres, mais également des fluctuations moins
importantes liées a l'intrusion marine (Lambert, 1994). On assiste au moins deux fois par an,
au début du printemps et de l'automne, a une inversion du gradient de température. En
hiver, période de migration des civelles, les eaux marines sont en général plus chaudes que
les eaux fluviales. A noter les plus faibles fluctuations des eaux marines du fait de leur plus

grande inertie thermique par rapport aux eaux continentales.

Trois gradients de salinité sont observés dans la Gironde. Tout d’abord, le plus important, le
gradient longitudinal permet de découper cet estuaire en cinq secteurs d’amont en aval, un
secteur dulcaquicole dont la salinité est nulle, un secteur oligohalin dont la salinité est
comprise entre 0,5 et 5, un secteur mésohalin dont la salinité varie entre 5 et 18 et présente
un fort gradient, un secteur euryhalin dont la salinité est comprise entre 18 et 30, un secteur
marin dont la salinité moyenne est comprise entre 30 et 35. La position géographique de ces
limites est bien évidemment sujette a variations en fonction des coefficients de marée et des
débits fluviaux, I'allure sigmoidale de la courbe du gradient de salinité se translatant plus ou
moins vers 'amont ou vers I'aval. Ensuite, le gradient vertical de quelques unités de salinité

résulte de la pénétration en biseau des eaux marines et du mélange partiel avec les eaux
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douces. Enfin, le gradient transversal d’'une dizaine d’unités dans la partie aval de I'estuaire
est induit par un écoulement préférentiel des eaux douces sur la rive droite de la Gironde.

Rappelons enfin que le teneur en strontium est un marqueur de 'origine marine d’'une masse
d’eau qui présente 'avantage d’étre enregistré dans les structures osseuses des poissons,

en particulier dans I'otolithe (Secor et Rooker, 2000).

A Tlinstar de la salinité qui marque l'origine marine de l'eau, il existe des substances
terrigénes qui permettent d’identifier 'eau douce. Tosi et Sola (1993) considérent que cette
odeur d’eau douce est due a la géosmine, substance produite par des actinomycétes. Les
concentrations de ces substances présentent des variations inverses a celles de la salinité.
Par conséquent, il est peu probable que cette substance connaissent des fluctuations tidales

en zone de marée dulgaquicole (Latouche, Université Bordeaux |, comm. pers).

9.4. Conclusion : I’estuaire une zone hétérogéne

La zone estuarienne, milieu de transition entre les eaux douces et la mer, est une zone
hétérogéne. Celle-ci est induite par une morphologie variable (variations kilométriques sur
une échelle de temps pluriannuel), par les fluctuations saisonnieéres des caractéristiques de
ses masses d’eau (échelle hebdomadaire), par l'influence du cycle nycthéméral (variations
horaires), par les variations liées aux flux de marée (a I'échelle de I'heure et du kilométre) et
enfin par l'incidence des crues (variations aléatoires). Il résulte de cette hétérogénéité une
quantité de stimuli potentiels pour des poissons en migration. Les courants constituent des
vecteurs éventuels de déplacement mais peuvent également jouer le rdle d’attrait pour les
animaux qui vont migrer (Elie et Rochard, 1994). La température et la salinité déclenchent et
orientent le déroulement des phénomenes migratoires de poissons selon des modalités et

des rythmes dépendant de leur physiologie (Rochard, 1992).

10. LE PHENOMENE DE MIGRATION DES CIVELLES

Une fois le décor physique planté, présentons les caractéristiques générales du phénoméne
de migration des civelles en estuaire. Nous préciserons dans un premier temps la définition
d'une civelle. Ceci nous aménera a considérer la structure d’'un flux de migrants et la
variabilité individuelle des civelles. Enfin, nous synthétiserons, a I'échelle du phénoméne,

I'influence des facteurs de I'environnement.

10.1. Délimitation du phénoméne

La premiére métamorphose va mener l'anguille du stade de larve leptocéphale au stade

anguille jaune. Cette phase est dimportance pour [lanimal car elle constitue
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vraisemblablement une phase d'imprégnation qui interviendra pour 'orientation des animaux
lors de leur migration de retour (Fontaine, 1976; Westin, 2003).

Cette métamorphose (Figure 32) a été décomposée en six stades par Schmidt (1909). Le
stade | correspond a une larve leptocéphale au maximum de son développement. Au stade
I, la pigmentation et la modification de la morphologie commencent. Au stade V, I'animal est
devenu une civelle, nettement subcylindrique ou anguilliforme. Le développement
pigmentaire de la civelle permet de préciser le déroulement de la fin de cette métamorphose
(Elie, 1979). Elie et al. (1982) ont proposé une clé décomposant le stade V en deux sous
stades Va et Vg, le stade VI en 6 sous stades, Vlag, Vlai, Viaz, Vias, Viag €t Vig. A partir
d’expérimentations, nous avons montré que la température accélérait la cinétique

pigmentaire alors que la salinité la ralentissait (Briand et al., 2004).

stade I 1éptocéphale

stade II 1éptocéphale

stade 11T 1éptocéphale

stade IV Iéptocéphale

stades V et VI civelle

stade VII anguillette

Figure 32 : Evolution morphologique de la larve leptocéphale (en haut) a I'anguillette (en bas) (d’apres
Schmidt, 1909 et Elie 1979 )

Le début de la métamorphose se déroule a I'approche du talus continental (Schmidt, 1909;
Tesch, 1980) et la traversée du plateau continental s’effectue principalement au stade V de
civelle non pigmentée (Bertin, 1951). L’entrée dans les eaux continentales est réalisée
essentiellement par des animaux aux stades Vg (Elie, 1979; Cantrelle, 1981 ; Elie et Rigaud,

1984; Gascuel, 1987 ; Desaunay et al., 1993 ; De Casamajor, 1998), voire a des stades plus
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développés a mesure que I'on s’éloigne du Golfe de Gascogne vers le nord ou du détroit de
Gibraltar dans la mer Méditerranée. Pour autant, des civelles (stade V et plus) sont trouvées
en haute mer (Antunes et Tesch, 1997) et les histoires salines de certaines anguilles
argentées montrent qu’elles n'ont pas connu I'eau douce, (Tsukamoto et al., 1998) laissant

penser que toutes les larves n’atteignent pas les eaux continentales.

10.2. Structure d’un flux de migrant

L’analyse a posteriori de I'histoire des civelles permet de décomposer un flux de migrants en
plusieurs fractions (Figure 33). Tout d’abord, certaines civelles traversent effectivement la
zone estuarienne et colonisent le reste du bassin versant. D’autres se sédentarisent en zone
estuarienne voire méme en zone marine. D’autres meurent soit de causes naturelles, soit
suite a des activités anthropiques (péche, pompage en Gironde, peut-étre pollution). Le plus

souvent, les proportions relatives des différentes fractions restent inconnues.
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Figure 33 : Décomposition schématique d'un flux de civelles en estuaire

Les densités de civelles en estuaire présentent une évolution temporelle multimodale
(Rochard, 1992 ; Desaunay et al., 1993; De Casamajor et al., 2000), variable d’une saison a
l'autre. Ces vagues de colonisation successives (micro-cohortes) pourraient s’expliquer par
plusieurs origines géographiques dans la mer des Sargasses (Tesch, 1977 ; Moriarty, 1990),
par des routes de migrations différentes (Desaunay et al., 1993) ou par une distribution

spatiale des leptocéphales en tache induite par I'hétérogénéité des champs de courants de
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marée (voir Bourque et al., 1999). L'évolution a plus grande échelle pourrait étre associée a
des variations de capturabilité estuarienne liées aux conditions environnementales (Lambert
et al., 1995).

10.3. Variabilit¢é morphologique, physiologique et génétique
des civelles

Les individus au sein d’'un flux de migrants présentent des caractéristiques variables. A titre
d’illustration de la variabilité morphologique et physiologique, nous présentons I'évolution de
la longueur, de la masse, du facteur de condition relatif (Blackwell et al., 2000) et du taux
d’hormone de croissance des civelles au stade pigmentaire Vg durant une saison de
migration (Lambert et al., 2003c). Les résultats (Figure 34) peuvent étre interprétés
ecologiquement de la maniére suivante. En décembre, les civelles sont en bonne condition
(facteur de condition relatif élevé) et sans détresse physiologique (faible taux d’hormone de
croissance). En février, elles commencent a se trouver dans une situation de détresse
physiologique plus grande sans que cela ne se traduise par une modification de leur facteur
de condition. A partir de mars, la détresse physiologique se répercute sur leur "embonpoint”.
Méme si le patron de cette évolution est classique (Elie, 1979 ; Charlon et Blanc, 1982; De
Casamajor, 1998), la prudence s'impose dans la généralisation de son calage temporel

quand on connait la variabilité inter - annuelle de ce phénoméne (Desaunay et al., 1993).

Durant la migration estuarienne, la plupart des animaux ne se nourrissent pas, méme si
certains ont déja modifié leur signature isotopique (Bardonnet et Riera, 2002). Outre une
diminution de sa teneur en eau (de 93 % a 80 %), 'animal va puiser dans ses réserves
énergétiques (Bertin, 1951). La taille continue a diminuer de prés de 10 mm surtout apres le
stade V (Tesch, 1980) par soudure des os hypuraux servant de support aux rayons de la

nageoire caudale).

Des analyses récentes ont montré une forte variabilité temporelle (plus importante que la
variabilité spatiale) des caractéristiques génétiques des flux de civelles (Maes et al., 2003),
s’expliquant vraisemblablement par des succés reproducteurs et des survies larvaires

aléatoires en fonction de l'origine des géniteurs.
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Figure 34 : Evolution de la moyenne et de l'erreur type pour la taille (a), la masse (b), le facteur de
condition relatif (c) et le taux d'hormone de croissance (d) des civelles Vg au cours de la saison de
migration 1997-1998 (extrait de Lambert et al., 2003c)
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10.4. Influence des facteurs de I’environnement

Enfin pour clore la description de la migration des civelles en estuaire, nous avons complété
la synthése de Elie et Rochard (1994) sur [linfluence des principaux facteurs
environnementaux impliqués dans ce phénoméne. Leur mode d’action et leur effet, favorable
ou antagoniste, avéré ou supposé, sont résumés au Tableau VII en précisant leur zone
d’influence. Les courants marins sur le talus continental sont les vecteurs des déplacements
le long des coétes. Les mécanismes d’entrée d'une anguille dans un hydrosystéme
continental restent a clarifier. Tesch (2003) estime que les conditions hydrologiques des
zones d’accueil qui ne sont pas encore favorables retardent I'entrée des animaux qui ne sont
d’ailleurs pas préts. Sur un mode légérement différent et a linstar des mécanismes de
ségrégation entre anguilles américaines et européennes (Wang et Tzeng, 2000), on peut
imaginer que seules les larves ayant atteint un stade précis de développement sont
réceptives a I'eau douce (attraction chimique ou thermique) et sont susceptibles de pénétrer
dans le bassin versant. Ainsi, il est possible d’expliquer le calendrier d’arrivée des civelles en
estuaire le long de la fagade atlantique en fonction des courants littoraux. Le nombre de
larves « réceptives » qui péneétrent effectivement dans un hydrosystéme serait alors
proportionnel au gabarit du bassin (débit moyen, concentration d’'un attractant, ...). A ce titre,
il est intéressant de noter 'homogénéité (entre 1700 et 2300 individus km™) des productions
des pécheries civellieres dans les estuaires ouverts ramenées a la surface du bassin versant
en amont (Lambert et Rigaud, 1999).

Les larves commencent ensuite a expérimenter l'influence des courants de marée sur le
plateau continental (Cantrelle, 1981; Tesch, 2003). L’intrusion marine combinée aux débits
fluviaux engendre des courants qui, lorsqu’ils sont dirigés vers I'amont, constituent des
vecteurs de migration anadrome pour les civelles. Durant le jusant, les animaux doivent
contrer ces courants ou bien sont rejetés vers I'aval. La variabilité de l'intensité des courants
de marée (liée au cycle des coefficients de marée) explique la périodicité des captures
souvent mises en évidence (Davoust et al., 1981; Rochard, 1992; Ciccotti et al., 1995). Des
débits importants peuvent annuler I'effet de la marée, au moins dans les parties amont de
'estuaire, constituant ainsi un frein a la migration. En amont de la limite de marée
dynamique, les animaux ne peuvent plus utiliser les courants vers 'amont pour se déplacer.
Il est alors probable que les civelles s’accumulent a cet endroit en attendant d’avoir des
capacités leur permettant de nager a contre courant dans la zone fluviale (Gascuel, 1986 ;

McCleave et Wippelhauser, 1987).
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Tableau VIl : Synthése de l'action des principaux facteurs de I'environnement sur la migration d'un flux de civelles en fonction de I'espace

(complété d’apres Elie et Rochard, 1994).

Talus continental

Plateau Continental

Estuaire a marée

salée

Estuaire a marée

douce

Zone fluviale

Courant océanique

Vecteur de migration

Rythme tidal Vecteur lors du flot - Frein lors du jusant
Débit fluvial Attraction chimique et thermique des eaux douces continentales
- Frein a la migration au-dessus d’un seuil
- Accumulation en
limite de marée

Température - Bloqueur au dessous d’un seuil

? Accumulation en

attente d’acquisition

de la nage active
Salinité ? Accumulation en
limite de salinité

Lumiére - Frein de la luminosité (jour, nuit claire)

(+ action favorable, - action antagoniste,

action favorable supposée, ? action antagoniste supposée)
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Toutefois, 'abandon du comportement de « nage portée » peut intervenir plus en aval
puisque certaines anguilles ne connaissent jamais I'eau douce, et donc restent en mer ou en
estuaire (Tsukamoto et al., 1998; Tzeng et al., 2000; Tzeng et al., 2003).

En limite de salure des eaux, un délai d’adaptation physiologique a I'eau douce pourrait
retarder la migration. Deelder (1958) interpréte ainsi 'accumulation des civelles a I'entrée de
I'ljsselmeer. Tesch (1977) observe également une chute brutale des densités de civelles sur
'Elbe dans une zone de salinité de 1 a 2 . Cette stabulation en limite de marée salée est
confirmée par Creutzberg (1961) et Elie (1979). Jellyman (1979) I'estime a 2 semaines pour
A. australis et A. diffenbachii, Haro et Krueger (1988) a 4 semaines pour A. rostrata dans un
systéme ou les courants de marée sont faibles.

Des températures basses, en réduisant I'activité locomotrice, peuvent bloquer la migration
(Lambert et al., 1995). Elles pourraient ralentir la cinétique de la métamorphose (Briand et
al., 2004) et retarder I'acquisition du comportement nécessaire a la poursuite de la migration.
La lumiere diurne inhibe le déplacement des civelles, la luminosité nocturne modifie la
répartition des civelles dans la colonne d’eau, au moins dans des estuaires peu turbides (De

Casamajor et al., 1999).

Sur la Gironde, il y a acquisition d’'un comportement grégaire avec formation de cordon aprés
la stabulation en zone saumatre (Cantrelle, 1981). Les civelles continuent a utiliser les
courants de flot méme si en fin de migration des montées dans la masse d’eau sont
observées durant le jusant. Par contre, dans un estuaire fluvial avec des courants de jusant
particulierement violents, Gascuel (1986) n’observe pas ce comportement mais une
utilisation stricte des courants de marée montante. Pour expliquer la variabilité d’apparition
de ce phénoméne et en s’inspirant de la littérature sur les bancs de poissons (Flierl et al.,
1999), nous imaginons que ce comportement grégaire ne s’observe que si la densité
d’animaux est suffisante, si le comportement de nage en banc est acquis (acquisition
dépendant vraisemblablement de I'dge et/ou des conditions salines) et si les conditions
hydrodynamiques sont compatibles avec le maintien d’'un cordon.

Cette analyse phénoménologique sommaire renseigne sur les facteurs de I'environnement
candidats a une intégration dans notre modélisation individus-centrée. Les courants
océaniques puis les courants de marée combinés aux débits fluviaux sont les vecteurs
principaux de la migration. Salinité, température et lumiére interviennent comme modulateurs
de ces déplacements. Toutefois, il est imaginable qu’un facteur de I'environnement pilote un

mécanisme ou un comportement individuel sans étre identifié au niveau populationnel.
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11. ANALYSE DES ABONDANCES DE CIVELLES DANS L’ESTUAIRE DE LA GIRONDE

Nous avons souhaité compléter la description phénoménologique entreprise au paragraphe
précédent en analysant un jeu de données concernant des captures scientifiques de civelles
dans l'estuaire de la Gironde. L'objectif de cette partie est de chercher les facteurs qui
expliquent le plus la variabilité de ces captures. Une structuration spatiale des abondances
de civelles a pu ainsi étre décrite. Elle nous a permis de définir les premiers éléments d’'un
pattern écologique sur lequel nous pourrons baser la modélisation des déplacements des

civelles en estuaire.

11.1. Matériels et méthodes

Les échantillonnages expérimentaux sont réalisés dans le cadre de I'étude de lI'impact de la
Centrale Nucléaire du Blayais sur la petite faune circulante. La longueur de la zone
échantillonnée couvre 27 km de l'estuaire moyen. Le suivi est effectué sur 24 stations
réparties dans 4 transects situés respectivement a 29, 36, 42 et 49 km de la mer. Chaque
transect comprend 3 stations de surface, une a proximité de chaque rive, la derniére dans
I'axe de l'estuaire, et 3 stations de fond avec la méme répartition. La largeur de I'estuaire au
niveau du transect le plus aval est d’environ 9 km, 6 km au niveau du transect suivant et

5 km pour des deux les plus amont.

Le protocole d'échantillonnage est celui décrit par Elie et Rochard (1994), par Pronier et
Rochard (1998), Lambert et al. (2003c) et Lobry (2004). Les prélévements sont réalisés
mensuellement. Le navire est gréé pour réaliser simultanément des prélevements de fond et
de surface, face au courant avec une vitesse d'environ un nceud par rapport au fond. Les
échantillonnages de surface ont été effectués a l'aide de deux cadres de type « pibalour »
portés de part et d’autre du bateau. Leur section est de 4 m par 1 m. Le maillage étiré est de
18 mm dans la partie principale de I'engin (ventre et dos) et de 2,8 mm dans la partie
terminale. Les échantillonnages de fond ont été effectués a l'aide d’'un traineau supra-
benthique constitué d’'un cadre métallique de 2,0 m sur 1,2 m, maintenu a 0,2 m du fond par
des patins. Le maillage de cet engin est identique a celui des filets utilisés en surface. Les
échantillonnages sont le plus souvent effectués de jour, entre le milieu du flot et I'étale de
pleine mer. Pour chaque échantillonnage, des débitmeétres (Général Oceanics) mesurent les
volumes filtrés par chaque engin et permettent d’exprimer les résultats en densité (nombre
d’individus par 1 000 m?).

Nous avons utilisé 'analyse delta - gamma proposée par Stefansson (1996) pour identifier

les facteurs influengant significativement la variable a expliquer et pour calculer des valeurs
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moyennes en fonction d’un facteur tout en retirant I'effet des autres facteurs (Ye et al., 2001).
Cette analyse permet de traiter des données présentant une distribution fortement
dissymétrique et un nombre important de valeurs nulles (Ye et al., 2001 ; Le Pape et al.,
2003). Son principe repose sur le calcul de 'abondance dans une station en combinant une
distribution discréte d’obtenir une abondance non nulle (p) avec une distribution continue des
valeurs strictement positives d’abondance (z.).

La probabilité d’obtenir une valeur non nulle (analyse delta) est modélisée par un modéle
linéaire généralisé (GLM) avec un lien logistique et une distribution binomiale (McCullagh et
Nelder, 1989). La distribution des valeurs positives est également analysée par un GLM. Un
graphique log-log entre la moyenne et la variance des densités annuelles (Figure 35) montre
une pente de la droite de régression proche de 2, signifiant qu’'une distribution gamma doit

étre utilisée (analyse gamma) (McCullagh et Nelder, 1989).

y=2.291x+0.1945«

log(variance)
w
L

O T T T T 1
0 0.5 1 1.5 2 25

log(moyenne)

Figure 35 : Diagramme de dispersion du logarithme de la variance des densités annuelles de civelles

en fonction du logarithme de la moyenne

Des effets temporels et spatiaux ont été testés pour les deux modéles. Une saison de
migration est bornée entre septembre d'une année et aolt de I'année suivante. Encadrant le
pic hivernal de densité, elle correspond a l'arrivée théorique d'une cohorte de civelles
(Desaunay et Guérault, 1997) et permet de tenir compte des variabilités inter-saisonniéres
du recrutement. Les données actuellement disponibles nous ont permis d’analyser onze

saisons de migration, de septembre 1991 a ao(t 2002.
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L'effet intra-saisonnier a été calculé en décomposant la saison en 25 « quinzaines tidales »
(quinzaines) calés entre deux mortes eaux (arbitrairement, la quinzaine 1 inclue le 1*
septembre). Ces périodes déterminent le patron de migration (Elie et Rochard, 1994). Les
données des quinzaines 9, 13 et 23 ont été retirées car correspondant a une seule
campagne mensuelle sur la période d’étude.

De maniére a intégrer l'influence des coefficients de marée sur l'intensité de la migration
(Rochard, 1992 ; Lambert, 1996), chaque quinzaine a été découpée en 6 sous périodes
(position cycle) correspondant respectivement au premier, deuxiéme et troisiéme tiers du
revif (succession des coefficients de marée croissante), au premier, deuxiéme et troisieme
tiers du déchet (succession des coefficients de marée décroissante).

Dans la mesure ou la migration est essentiellement portée par les courants de marée
montante (Creutzberg, 1958), nous avons tenu compte de la position des échantillonnages
au sein d’'un cycle flot-jusant. Comme les durées des flots et des jusants sont variables en
zone estuarienne, les heures de prélévements ont été ramenées en pourcentage du flot pour
ceux réalisés en marée montante ou en pourcentage du jusant pour ceux aprés |'étale de
pleine mer. Ces calculs ont été réalisés avec les heures théoriques de basse et pleine mer
estimées par le Service Hydrographique et Océanographique de la Marine pour le compte du
Port Autonome de Bordeaux sans tenir compte des conditions hydrologiques et aérologiques
particulieres. Elles sont transformées en une variable qualitative (position marée) dont les
modalités correspondent a la premiére moitié du flot, au troisieme quart du flot, au dernier
quart du flot et au premier quart du jusant. Les données correspondant a des péches durant
les trois derniers quarts du jusant, trop peu nombreuses (25), ont été retirées de I'analyse.

La structuration spatiale a été analysée classiquement en définissant un effet longitudinal, un
effet transversal et un effet vertical. Le premier (transect) correspond aux transects (codés 2
a 5), le second (rive) aux rives gauche, droite et a l'axe de I'estuaire, et le dernier

(profondeur) a l'opposition fond surface.

Les ajustements ont été réalisés avec la procédure Genmod de SAS 8.02. Des problemes
de convergence de l'algorithme d’optimisation ou d’estimation des intervalles de confiance
ont été rencontrés pour les cycles durant lesquels aucune civelle n’a été capturée
(quinzaines 1 et 25). Ces données ont été retirées de I'analyse delta. La probabilité d’obtenir

des valeurs de densité non nulles a été alors fixée arbitrairement a 0.
Nous avons calculé pour chaque modalité des différents effets la probabilité d’avoir des

captures non nulles, la moyenne des captures positives ainsi que la moyenne de

'abondance, produit des deux premiers résultats. S'il est possible de calculer des intervalles
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de confiance pour les deux premiers, I'incertitude sur le troisieme est encore une question

ouverte (Stefansson, 1996) et n’est pas calculée dans ce travail.

11.2. Résultats

Seul l'effet vertical n’explique pas la présence de civelles (p = 0,1426). Seul I'effet position
par rapport a la marée n’explique pas la densité des civelles (p = 0,204). Les résultats des

modeéles sans ces effets sont présentés dans le Tableau 8.

Tableau 8: Résultats de I'analyse de l'influence des parameétres sur les analyses delta et gamma

degrés de Analyse delta Analyse gamma
liberté x? p x? p
saison 10 88,74 <,001 308,44 <,001
quinzaine 21 1627,15 <,001 603,69 <,001
position cycle 5 19,31 0,002 33,02 <,001
position marée 4 11,86 0,018 Non significatif
transect 3 48,91 <,001 53,83 <,001
profondeur 1 Non significatif 387,63 <,001
rive 2 39,68 <,001 80,43 <,001

11.2.1. Les effets temporels

Certaines saisons (Figure 36) se caractérisent par des valeurs faibles de p et x4 (91-92, 99-
00, 00-01) correspondant a des situations ou les civelles étaient rares et en faible densité.
D’autres sont associées a des valeurs faibles de p et des valeurs fortes de 1 (94-95, 96-97).
Les civelles sont alors péchées rarement mais en grand nombre. Enfin, il est possible
d’isoler la saison 98-99 avec des p et u forts. Dans ce cas, les civelles sont trouvées

fréquemment et en grande quantité.

Le patron de migration (Figure 37) suit une courbe en cloche avec un maximum aux
alentours de la 10°™ quinzaine tidale soit au début de janvier. Trois périodes peuvent étre
identifiées. Tout d’abord, de novembre a décembre (quinzaines 5 a 9), la probabilité¢ de
capturer des civelles et la moyenne des captures positives croissent simultanément. Ensuite,
de janvier a mi-mars (quinzaines 10 a 15), 'abondance des captures positives décroit

rapidement alors que la probabilité de pécher des civelles reste a des valeurs élevées. Enfin,
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le reste de I'année, la probabilité de capturer des civelles est trés faible méme si la quantité

péchée peut étre élevée.
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Figure 36 : Résultats de I'analyse delta gamma pour l'effet saison (pour chaque modalité de l'effet, p
répresente la probabilité moyenne d’avoir une capture non nulle, u la moyenne des captures non

nulles , et densité le produit de p par u)
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Figure 37 : Résultats de I'analyse delta gamma pour I'effet quinzaine tidale

Le maximum de densité est enregistré entre la fin du revif et le début du déchet avant une

diminution notoire en milieu de déchet (Figure 38).
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Figure 38 : Résultats de I'analyse delta gamma pour I'effet position par rapport au cycle des marées

Si la position par rapport au flot et au jusant n’influe pas sur la densité des captures non

nulles, elle induit une légére diminution de la probabilité de péche surtout durant le début du

jusant (Figure 39).
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11.2.2. Les effets spatiaux

Seul le transect le plus aval (n° 2) présente des valeurs plus faibles tant pour la probabilité

de capture non nulle que pour la densité des captures positives (Figure 40).
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Figure 40 : Résultats de I'analyse delta gamma pour l'effet transect

Les deux rives sont comparables que ce soit pour la probabilité de capture ou pour la densité
de captures positives. Par contre, les péches dans I'axe de I'estuaire conduisent a des

succes plus rares et a des captures positives plus faibles (Figure 41).

Les captures au fond se distinguent de celle de surface non pas par une probabilité de
capture non nulle différente (I'effet n’est pas significatif sur p) mais par une densité des

captures positives deux fois et demie plus importante (Figure 42).
11.3. Discussion

11.3.1. Caractéristiques temporelles

L'analyse inter saisonniére (Figure 36) dégage une tendance a la baisse du recrutement
avec un minimum historique pour la saison 2000-2001, équivalent a celui enregistré partout
en Europe (Dekker, 2003b). La comparaison avec les déclarations de captures de la
pécherie professionnelle pratiquant dans le méme secteur (Beaulaton et Castelnaud, 2003)
n’infirme pas cette tendance (Figure 43). Le coefficient de détermination est de 51 % entre
ces deux indicateurs. Il est méme de 57 % entre les CPUE de la pécherie et les densités des

captures non nulles, laissant penser que les tactiques mises en ceuvre par les pécheurs leur
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permettent de « trouver » les civelles dans I'estuaire. Toutefois, les divergences

valeurs de certaines saisons incitent a approfondir cette analyse.

entre les
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Figure 41 : Résultats de I'analyse delta gamma pour l'effet rive
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Figure 42: Résultats de I'analyse delta gamma pour I'effet profondeur
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Figure 43: Comparaison entre I'évolution des indices d’abondances issus du suivi expérimental (en
bleu) et ceux issus du suivi de la pécherie au pibalour dans I'estuaire de la Gironde (en rose d’apres
Beaulaton et Castelnaud, 2003)

Une périodicité sur 3 ans des densités moyennes dans I'estuaire (une saison de recrutement
croissant pour deux de décroissance) semble se dégager mais les évolutions différentes
entre succes de captures et abondance des captures non nulles révélent toute la complexité
du phénomene et incitent a la prudence quant a la généralisation de ce résultat. D’ailleurs
une analyse sur une série plus longue mais basée sur les seules données du transect 4
montrait une périodicité a 2 ans (Lambert et al., 1997).

Certaines saisons, les civelles sont capturées fréiquemment en faible nombre, rarement en
grand nombre, ou souvent en grand nombre. La piste principale pour expliquer ces
différences est bien évidemment celle des variations de conditions hydrologiques
(importances des crues) et aérologiques (direction des vents). En premiére analyse, nous
avons trouvé un coefficient de détermination de 33,4 % entre la moyenne saisonniére des
captures positives et le débit fluvial moyen (moyenne des débits journaliers de la Garonne a
Tonneins, de la Dordogne a Bergerac et de I'lsle a Coutras issus de la banque Hydro) sur la
période de septembre a mi-novembre (quinzaines 1 a 6) précédent la saison de migration
(quinzaines de 1 a 6). Quant & la probabilité de captures non nulles, elle est lige (r* = 0,129)
a l'écart type du logarithme des débits durant la période principale de migration (mi-
novembre a début avril, quinzaines 7 a 16). Ces résultats préliminaires nous conduisent a
proposer une interprétation écologique du phénoméne de migration. La quantité de larves
qui rentrent dans un estuaire durant une saison de migration est proportionnelle a

importance des volumes d’eau douce qui s’écoulent de septembre a mi-novembree. A cette
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échelle spatio-temporelle, le débit fluvial joue un réle d’attrait (Elie et Rochard, 1994). En
estuaire, linstabilité des conditions hydrologiques conduit & disperser de maniére plus
homogéne les civelles.
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Figure 44 : Evolution de la densité moyenne saisonniere de captures non nulles en fonction de la

moyenne des débits fluviaux avant la période principale de migration
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Figure 45 : Evolution de la probabilité moyenne saisonniére de captures non nulles en fonction de

I'écart type des débits fluviaux pendant la période principale de migration
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L’évolution intra-saisonniére mise en évidence dans ce travail (Figure 37) est classique avec
une intensité migratoire maximum en début d'hiver (Elie et Rochard, 1994). Les différences
entre les analyses delta et gamma laissent penser qu’en début de saison, les civelles de plus
en plus nombreuses occupent de plus en plus I'espace estuarien. Ensuite, les arrivées ne
compensent plus les civelles qui quittent la zone ou qui échappent aux engins, conduisant a
des captures toujours fréquentes mais moins abondantes. Aprés la saison principale de
migration, les captures de civelles sont devenues trés peu probables méme si elles peuvent
étre importantes.

Le maximum de densité est enregistré au début du déchet (Figure 38), ce qui correspond au
retard de 2 ou 3 jours par rapport au cycle des coefficients de marée trouvé par Rochard
(1992) par analyse de séries chronologiques. La remontée des densités trouvée en fin de
déchet est surprenante. Elle pourrait étre induite par des péches réalisées essentiellement
durant les premiéres saisons de l'analyse, correspondant a des abondances de civelles
fortes.

L’évolution en fonction de la marée (Figure 39) est classique avec une diminution durant le
jusant puisque les civelles sont réputées utiliser les courants de marée montante pour migrer

dans l'estuaire (Creutzberg, 1958).

11.3.2. Caractéristiques spatiales

Tout d’abord, la relation puissance avec un exposant supérieur a 1 entre la moyenne des
abondances et la variance de ces mémes abondances (Figure 35) permet de conclure a une
distribution contagieuse (Taylor, 1961; Frontier, 1978-1979), confirmant la structuration en
bancs proposée par Lambert et al. (1999).

Par ailleurs, il est admis qu'une des deux rives est directrice pour les migrateurs (Rochard,
1992). Notre analyse, au contraire ne montre aucune différence entre les rives. Par contre, le
transect le plus aval, correspondant a la plus grande section mouillée de I'estuaire, présente
des densités plus faibles. Ce rapprochement (Figure 46) nous conduit a expliquer
'augmentation de la densit¢é moyenne entre le transect 2 et les autres par une simple

concentration du flux de migrants.

Les densités au fond sont plus élevées que celles en surface. Dans la mesure ou les péches
sont réalisées de jour, on pourrait expliquer cette différence par le caractéere lucifuge des
civelles (De Casamajor et al., 1999). Toutefois le seuil de fuite & la lumiére estimé entre 10®
et 10" W cm™ suivant 'age (Belon, 2003) est probablement atteint dans les quelques
premiers décimétres de la colonne d’eau compte tenu de la turbidité élevée de 'estuaire de
la Gironde. La zone d’étude ne présentant pas de stratification saline, on ne peut pas retenir

une localisation sous I'halocline comme observée dans I'estuaire du Penobscot (McCleave et
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Kleckner, 1982). Au final, on peut d’ailleurs s’interroger sur l'intérét pour une civelle de
migrer sur toute la hauteur dans la mesure ou un déplacement jusqu’au-dessus de la couche
limite lui assure une migration tout aussi efficace. A noter que, dans le secteur dulgaquicole
de l'estuaire de la Penobscot, les civelles se répartissent dans la colonne d’eau, avec des

abondances variables qui peuvent étre fortes au fond (McCleave et Kleckner, 1982).

rive gauche large rive droite
transect 2 0.18 0.09 0.16
transect 3 0.36 0.21 0.34
P transect 4 0.35 0.20 0.33
transect 5 0.33 0.18 0.31
rive gauche large rive droite
transect 2 1.30 0.78 1.18
transect 3 1.96 1.17 1.78
g transect 4 2.04 1.22 1.85
transect 5 1.91 1.14 1.74
rive gauche large rive droite
transect 2 0.23 0.07 0.19
transect 3 0.71 0.24 0.60
densité
transect 4 0.72 0.25 0.61
transect 5 0.63 0.21 0.54

Figure 46 : Représentation de la probabilité de capture non nulle (p), de I'abondance des captures
positives (u) et de la densité dans une section horizontale moyenne de I'estuaire pour des conditions

moyennes

Sheldon et McCleave (1985) ont proposé une hypothése selon laquelle les civelles, en plus
de leurs mouvements verticaux, se déplaceraient latéralement, vers les berges en fin de flot
pour continuer a migrer vers I'amont durant le jusant (face a des courants plus faibles), et

vers le large en fin de jusant. Non seulement ces auteurs n’ont pas réussi a I'établir
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définitivement mais il est peu probable que sur un estuaire de plusieurs kilométres de large,

ce comportement explique les différences que nous observons.

La combinaison de cet effet vertical avec l'effet transversal (Figure 47), sachant que la
hauteur d’eau est en général plus faible sur les rives que dans la partie centrale de I'estuaire,
fait penser que la migration des civelles est un phénoméne de fond avec une densité plus
faible si la hauteur d'eau est grande. La encore, 'hypothése d’'une « dilution » des civelles

dans la colonne d’eau ne peut étre écartée.

rive gauche large rive droite
p surface 0.41 0.25 0.39
fond 0.41 0.39
0.25
rive gauche large rive droite
U surface 1.10 0.66 1.00
fond 2.86 2.60
1.71
rive gauche large rive droite
densité surface 0.46 0.16 0.39
fond 1.18 1.02
0.42

Figure 47 : Représentation de la probabilité de capture non nulle (p), de I'abondance des captures
positives (u) et de la densité dans une section transversale moyenne de l'estuaire pour des conditions

moyennes

11.4. Conclusion

Cette analyse nous a permis d’affiner la description phénoménologique de la migration des
civelles dans l'estuaire de la Gironde. Par ailleurs, quelques hypothéses ont pu étre
avancées sur des meécanismes sous jacents (déclenchement de l'entrée en estuaire,
modification du comportement, dilution). Toutefois, cette analyse pourrait grandement étre
améliorée en incluant des effets croisés, en particulier spatio-temporels. Toutefois, la
complexité et les zones d’'ombre de l'analyse statistique (tests a posteriori sur des
distributions non gaussiennes, intervalle de confiance des valeurs de densité) risquent de
rendre cette approche laborieuse et incertaine.

A partir de I'analyse de la structure spatiale, il est possible de proposer trois points a intégrer

dans un pattern écologique concernant la migration des civelles en estuaire (i) les densités
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de civelles entre les rives ne sont pas différentes, (i) la densité augmente entre 29°™ et le
36°™ kilométre depuis la mer, puis reste constante jusqu’au 49°™ kilométre, (iii) la densité
de civelles est plus importante au fond qu’en surface (sous réserve de vérifier ce point par
des péches nocturnes). Par ailleurs, I'analyse de la structure temporelle permet de définir la

chronologie des arrivées des civelles et ainsi servir de variables de forgcage du simulateur.

12. SYNTHESE DU COMPORTEMENT MIGRATOIRE DES CIVELLES EN ESTUAIRE

L’objectif de cette partie est de synthétiser les connaissances sur le comportement des
civelles en estuaire. En complément de la description phénoménologique des paragraphes
précédents, elle insiste sur les mécanismes de base de la migration estuarienne. Nous
commencerons par les caractériser, puis nous analyserons rapidement leur finalité et leur
avantage évolutif. Nous insisterons ensuite sur leur schéma causal en synthétisant les
hypothéses avancées dans la littérature. Nous terminerons cette partie par une synthése des
capacités de nage des civelles. Les conclusions de cette partie serviront, d’'une part, a
compléter le pattern écologique et, d’autre part, a définir et a paramétrer les mécanismes mis

en jeu lors des déplacements.

En guise d’introduction, rappelons les problémes auxquels sont confrontées des civelles qui
cherchent a migrer vers I'amont dans un estuaire soumis a marée (McCleave et Kleckner,
1982). Tout d’abord, comment une civelle discrimine-t-elle un flot d’'un jusant ? Ensuite,
comment fait-elle pour monter dans la colonne d’eau au moment du début du flot, pour
quitter la colonne d’eau au moment du début du jusant ? Enfin, comment se positionne-t-elle
dans une colonne d’eau stratifiée pour utiliser au mieux les courants vers 'amont ? A ces
questions, il nous semble nécessaire d’en ajouter une autre : la civelle dans la colonne d’eau

doit-elle nager avec ou contre le courant et a quelle vitesse ?

12.1. L’utilisation préférentielle des courants de marée comme mécanisme

de base de la migration

12.1.1. Comportement de base

Depuis longtemps, il est admis que les civelles utilisent les courants de flot en zone
estuarienne pour migrer vers 'amont (Schmidt, 1906 ; Bertin, 1951). Creutzberg (1958) a
montré, par des péches expérimentales en Mer du Nord, que les civelles d’anguilles
européennes utilisent préférentiellement le courant de flot pour rentrer dans les zones
estuariennes et migrer vers les zones amont des eaux continentales. Gascuel (1986)
envisage la migration des civelles comme une simple utilisation du déplacement des masses

d’eau et qualifie cette migration de portée (« flow-carried migration »). Ce mécanisme de
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transport tidal sélectif (« selective tidal stream transport ») a été confirmé par des travaux in
situ et ex situ sur I'anguille américaine (McCleave et Kleckner, 1982; McCleave et
Wippelhauser, 1987; Wippelhauser et McCleave, 1987, 1988) et par des observations en

milieu naturel sur les anguilles néo-zélandaises (Jellyman et Lambert, 2003).

12.1.2. Définition et recensement des animaux utilisant un transport tidal

sélectif
Un animal présentant ce comportement monte dans la colonne d’eau pour se laisser dériver
ou nager durant la phase de la marée ou les courants lui sont favorables et se réfugie prés
du fond voire sur le fond la ou les courants sont plus faibles afin de maintenir sa position

durant la deuxiéme partie de la marée (Arnold, 1974).

Compte tenu de leur faible capacité de nage, nombre de larves ou de juvéniles d’animaux
aquatiques utilisent ce transport tidal sélectif. Quand la présence dans la colonne d’eau se
déroule durant le flot, ce comportement permet un déplacement vers les cbétes en zone
marine ou vers 'amont en estuaire. C’est le cas le plus fréquent. Il concerne la sole (Solea
solea L.) dans le Golfe de Gascogne (Champalbert et Koutsikopoulos, 1995), le flet
(Platichthys flesus L.) dans l'estuaire de 'Ems (Jager et Mulder, 1999), la plie (Pleuronectes
platessa L.) en mer du Nord (Greer Walker et al., 1978 ; Rijnsdorp et al., 1985), des flets du
genre Paralichthys (Burke et al., 1998) sur les cotes pacifiques, le tambour croca (Leistomus
xanthurus Lacepede 1802) (Forward et al., 1998; Joyeux, 1998), le sar saléme (Lagodon
rhomboides L.) (Forward et al., 1998), le tambour brésilien (Micropogonias undulatus L.)
(Joyeux, 1998) ou l'acoupa royal (Cynoscion regalis, Bloch & Schneider, 1801) (Rowe et
Epifanio, 1994). Il s’agit pour ces animaux soit d’'une réelle migration pour rallier leurs zones
de croissance ou plus simplement d’'un mécanisme de rétention sur les secteurs de
nourricerie.

De maniere plus rare, les individus peuvent étre présents dans la colonne d’eau
préférentiellement durant le jusant. Ce transport tidal sélectif vers le large a été mis en
évidence chez les jeunes larves de crabe vert (Carcinus maenas L.) dans un estuaire

portugais (Queiroga et al., 1997).

Ce comportement est également mis en ceuvre par des adultes. Il peut les conduire a
rejoindre leur zone de reproduction, cas de la plie en Mer du Nord (Greer Walker et al., 1978;
Metcalfe et al., 1990), de la morue (Gadus morhua L.) en Atlantique Nord (Arnold et al.,
1994), du saumon rouge (Oncorhynchus nerka Walbaum, 1792) dans I'estuaire de la Fraser
(Levy et Cadenhead, 1995), de I'anguille européenne en Mer du Nord (McCleave et Arnold,

1999) ou de I'anguille américaine (Barbin et al., 1998) lors de sa dévalaison de I'estuaire de
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la Penobscot. Il peut I'étre aussi pour quitter les zones de fraie comme chez la plie (Arnold et
Metcalfe, 1996). Il a également été observé lors de migrations trophiques du maquereau
atlantique (Scomber scombrus L.) au large du Golfe du Saint Laurent (Castonguay et Gilbert,
1995) ou de l'anguille jaune américaine dans l'estuaire de la Penobscot (Parker et
McCleave, 1997).

Au final, ce transport tidal sélectif est un comportement mis un ceuvre par nombre d’individus
aquatiques, dautant plus fréquemment qu’ils ont de faibles capacités de nage
(particulierement vrai pour les larves) et qu’ils évoluent dans des milieux ou les marées sont

importantes (cas des estuaires des cétes atlantiques).

12.1.3. Caractérisation d’un déplacement tidal sélectif

A l'aide de simulations simples empruntées a Hill (1991; 1995), nous allons illustrer les
déplacements effectués par un animal utilisant préférentiellement certains courants de
marée. Rappelons que la marée correspond aux mouvements oscillatoires du niveau de la
mer dus aux effets de l'attraction de la lune et du soleil sur les particules liquides (Guerin,
1993). Cette fluctuation est correctement représentée par la composition d'un nombre illimité
d'oscillations élémentaires strictement périodiques. A ceci s’ajoute linfluence de
perturbations aléatoires d'origine météorologique qui peuvent entrainer des variations du
niveau d'eau de quelques dizaines de centimétres.

Pour les marées semi-diurnes observées sur nos cétes, il faut une dizaine de composantes
pour calculer avec une précision de quelques centimétres les hauteurs d’eau en un lieu
donné. Simplement, les deux composantes principales, I'une lunaire (M,) de période 12,42 h
et 'autre solaire (S;) de période 12,00 h et d’amplitude d’environ du tiers de la précédente
(Hill, 1995), permettent déja de reproduire l'alternance des mortes eaux et des vives eaux
avec une périodicité de 15 jours. En considérant des vitesses nulles aux étales et maximales
aux milieux des deux phases de la marée (Figure 48), il est possible de simuler avec les
mémes harmoniques les fluctuations de la variation de la vitesse du courant (Figure 49). Les

distances sont exprimées dans une unité arbitraire UD (pour unité de distance).

Dans la mesure ou le déplacement global peut étre obtenu par simple sommation de I'effet
de chaque composante du cycle de marée, il est mathématiquement valide d’étudier
séparément le déplacement induit par chaque composante (Hill, 1995). Hill (1991) a montré
gu’'un comportement de déplacement vertical dont la périodicité n’est pas égale a (ou a un
multiple de) la périodicité de la composante considérée, entraine un déplacement nul sur un
temps long. Par contre, des animaux dont le comportement est en phase avec cette

composante présente un déplacement unidirectionnel théoriquement infini.
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Figure 49: Vitesse du courant de marée induite par les composantes lunaire (M2), solaire (S2) et leur
somme (I'amplitude de la composante lunaire est fixée a 0,75 unité de distance par heure (UD h™),

celle de la composante solaire & 0,25 UD h™)

Dans notre exemple, nous avons défini le comportement migratoire d’un individu (Figure 50).
en fixant un patron de déplacement vertical avec une durée de la phase active (i.e. présence
dans la masse d’eau) de 3,17 h. Nous verrons plus loin que cette valeur correspond au

temps d’observation des civelles dans la colonne d’eau (Wippelhauser et McCleave, 1988).

109

CemOA : archive ouverte d'Irstea / Cemagref



Chapitre 3 : Modé¢le de migration estuarienne des civelles
12. Synthése du comportement migratoire des civelles en estuaire

Surf— — — — — — —

position verticale

Fond -

. . . . .
0 12 24 36 48 60 72
temps (heure)

Figure 50 : Patron de déplacement vertical de période 12,00 h et de phase active 3,17 h

Quand la période de ce comportement est égale a 12,42 h, le déplacement induit par la
composante lunaire est infini (Figure 51). Le déplacement net moyen est de 0,17 UD h™.
Quand elle est de 12,00 h, c’est le déplacement induit par la composante solaire qui devient
infini (Figure 52). Le déplacement net moyen est de 0,05 UD h™. Il est de méme avec un
comportement circadien (période 24,00 h), le déplacement net au bout d’'un temps donné
étant simplement deux fois plus faible que dans le cas précédent. Dans le cas ou la
périodicité du comportement ne serait égale a aucune des deux périodes, aucun
déplacement net directionnel n'est observé sur un temps long (Figure 53). Par contre,
I'animal fait des incursions en aval comme en amont. Sur une période de 28 jours, avec une
périodicité de 12,15 h, il atteint prés de 26 UD vers I'amont et 15 UD vers 'aval. S’il maintient
ce comportement pendant un temps limité, il peut éventuellement atteindre des zones

suffisamment éloignées pour changer de régime de courant (Hill, 1995).

Au final, nous pouvons dire que l'efficacité du transport sélectif par courant de marée résulte
d’'une part de la synchronisation du déplacement vertical périodique des organismes avec les
variations du courant de marée et d'autre part de la durée pendant laquelle cette
synchronisation se déroule. La situation en estuaire se complique puisque si la périodicité du
cycle tidal est conservée, une dissymétrie dans la variation du courant apparait, avec une
réduction du flot au profit du jusant @ mesure que I'on s’éloigne de 'embouchure (Sottolichio,
1999).
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Figure 51 : Déplacement pendant 28 jours induit par les composantes lunaire (M,), solaire (S,) et la

somme des deux (M»+S,) pour un animal présentant un comportement de période 12,42 h.
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Figure 52 : Déplacement pendant 28 jours induit par les composantes lunaire (M,), solaire (S,) et la

somme des deux (M»,+S,) pour un animal présentant un comportement de période 12,00 h.
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Figure 53 : Déplacement pendant 200 jours induit par les composantes lunaire (M), solaire (S,) et la

somme des deux (M»+S,) pour un animal présentant un comportement de période 12,15 h.

12.2. Fonctions proximale et finale

Maintenant que le comportement migratoire de la civelle a été défini, il est nécessaire de
définir ses fonctions proximales et finales. La fonction proximale d’'un comportement cherche
a définir a quoi sert ce comportement (Mayr, 1994) et ne pose pas a priori de probléeme dans
le cas de I'anguille. Il est, en effet, évident que le transport tidal sélectif durant le flot permet
a la civelle de migrer vers 'amont, malgré des capacités de nage inadaptées aux vitesses de

courant rencontrées dans la zone estuarienne.

La question de la fonction finale (« ultimate function ») est plus délicate. Il s’agit maintenant
de mesurer 'avantage évolutif du comportement (Lorenz, 1984; Mayr, 1994). Nous sommes
finalement dans une situation de « reverse engineering » dans laquelle le biologiste doit
comprendre pourquoi ce comportement particulier a été retenu par la sélection naturelle
(Drogoul et Collinot, 1997). Rappelons que [l'avantage évolutif (« fithess ») d’un
comportement se mesure par rapport a 'amélioration de sa descendance, qui classiquement
se résume a maximiser la croissance (pour produire plus de gameétes) et & minimiser la
mortalité jusqu’au stade géniteur (Gross, 1987 ; Gibson, 1997).

Tout d’abord, l'adoption d’un tel comportement permet a des juvéniles de poissons
d’économiser jusqu’a 90% de I'énergie pour se déplacer (Weihs, 1978 ; Metcalfe et al.,

1990). C’est d’autant plus important pour la civelle qui jeGne et qui dispose d'un capital
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énergétique limité. Par ailleurs, l'utilisation préférentielle des courants de marées s’avére
avantageuse en termes de survie immédiate. McCleave et Wippelhauser (1987) estiment en
effet que réduire au maximum le temps passé dans la colonne d’eau diminue les risques de
mortalité par prédation.

La civelle a donc au moins deux bonnes raisons d'utiliser ce transport tidal sélectif. Mais,
puisque I'adoption de ce comportement se traduit par une traversée de la zone estuarienne,
quel avantage évolutif y-a-t-il a coloniser 'amont du bassin ?

Il pourrait ne pas y en avoir si nous considérons cette caractéristique comme un héritage des
anguilles tropicales ancestrales pour qui il était avantageux de rentrer dans les eaux douces,
plus productives (Gross, 1987). Cette hypothése est renforcée par I'«amphihalinité »
facultative des espéces ayant les aires de répartition les moins tropicales, A. anguilla,
rostrata et japonica (Tsukamoto et al., 2002).

Par ailleurs, il est difficile d’argumenter en faveur d’'une augmentation de la descendance
induite par une colonisation des zones amont. Effectivement, méme si les males sont plus
abondants que les femelles en aval des bassins versants (Aprahamian, 1988; Oliveira,
1999), ces secteurs restent les zones de production privilégiée des femelles du fait de
densités beaucoup plus élevées (Smogor et al., 1995 ; Ibbotson et al., 2002). Par contre,
individuellement, une femelle grandissant plus longtemps dans les parties hautes de
'hydrosystéme part se reproduire a une taille et une masse plus importante et donc
potentiellement produit plus d'ceufs. Cependant, il n’est pas s(r que la mortalité s’exercant
sur une plus longue période n’annule pas ce gain de fécondité.

Il est impossible de conclure sur un quelconque avantage évolutif en terme de survie
puisque aucune information n’est disponible sur des différences d’espérance de vie d’'une
civelle en fonction de son lieu de sédentarisation.

La traversée de la zone estuarienne pourrait, enfin, constituer un avantage en termes de
croissance. Toutefois, sans préjuger de la zone cétiére, la croissance la plus favorable de
'anguille est observée en estuaire (Helfman et Bozeman, 1984; Mounaix et Fontenelle,
1994; Michelet, 2000 ; Morrison et Secor, 2003) confirmant une croissance meilleure dans
des salinités moyennes observée chez la plupart des poissons (Boeuf et Payan, 2001;
Edeline et Elie, 2004). Il serait donc logique, d’un point de vue évolutif, que les civelles
cherchent plutét a se sédentariser en zone estuarienne. L'utilisation sélective des courants
de flot n'aurait alors d’intérét que s’il permet aux civelles d’entrer en zone estuarienne mais

pas nécessairement de la traverser !
En conclusion, nous proposons de reformuler la fonction finale de ce comportement. Il s’agit
maintenant de permettre une colonisation la plus large possible des différents habitats

continentaux. Ainsi, les chances de succés de croissance comme de préparation de la
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maturation sexuelle seraient augmentées dans des systémes ou finalement, du fait de leur
cloisonnement, les échanges entre habitats sont difficiles. Deux corollaires découlent de
cette position. Premiérement, toutes les civelles ne réussissent pas a traverser I'estuaire.
Deuxiémement, celles qui ne réussissent pas ne sont pas nécessairement les « perdantes »
puisqu’elles restent dans le milieu le plus productif. On peut méme imaginer que la traversée
de la zone estuarienne sélectionne quelques animaux résistants susceptibles d’affronter les

zones moins favorables en amont de bassin versant.

Cette réflexion nous a permis de définir trois nouveaux éléments du pattern écologique
concernant la migration estuarienne des civelles : (i) une partie des civelles doit atteindre la
limite de marée dynamique, (ii) une autre fraction doit rester dans I'estuaire moyen, (iii) les
civelles qui atteignent cette limite doivent avoir passé le moins de temps possible dans la

masse d’eau.

12.3. Schéma causal

Le schéma causal cherche a déterminer comment se déclenche un comportement, quelles
en sont les causes endogenes et exogénes (Lorenz, 1984; Drogoul et Collinot, 1997). Il
constitue donc le cceur de la réflexion préalable a la simulation d’'un comportement dans un

modéle individus-centré.

12.3.1. Rythme endogéne — rythme exogéne

Utiliser sélectivement les courants de marée revient a exhiber un rythme d’activité circatidale,
i.e. alterner des périodes d’activité avec des phases de repos suivant une périodicité égale a
'une des composantes du cycle des marées. Deux solutions sont possibles pour qu’un
animal présente un cycle circatidal (Forward et al., 1998). Soit, le poisson se cale sur des
paramétres de I'environnement présentant des variations cycliques en phase avec les
successions de flots et de jusants. On parle alors de rythme exogéne. Soit 'alternance des
comportements repose sur une horloge interne en phase avec le cycle tidal. On parle alors
de rythme endogéne. L'existence d’'une horloge est prouvée dés lors qu'un animal placé
dans des conditions constantes (de lumiére, de température, de courant, ...) continue a
exhiber un rythme d’activité en libre cours (« free running ») pendant un certain laps de
temps (Palmer, 1990 ; Gibson, 1997).

L’avantage évolutif d’'une horloge interne réside dans [l'anticipation des changements
cycliques de I'environnement (Pittendrigh, 1993 ; Gibson, 1997; Palmer, 2000; Rensing et
al., 2001). C'est assez évident pour les rythmes endogénes d’alimentation avec une

anticipation de la libération de sucs gastriques (Reebs, 2002). Ca I'est également pour des

114

CemOA : archive ouverte d'Irstea / Cemagref



Chapitre 3 : Modé¢le de migration estuarienne des civelles
12. Synthése du comportement migratoire des civelles en estuaire

animaux de la zone intertidale qui doivent anticiper le retrait de la marée. L’anticipation
physiologique est plus difficilement envisageable dans le cas du transport tidal sélectif mais
on peut imaginer qu’'une préparation musculaire préalable voire une perception accrue a
certains facteurs de I'environnement constituent un avantage évolutif. Elle s’avére également
une solution efficace lorsque l'information accessible via les paramétres de I'environnement
n’'est pas suffisante (Greer Walker et al., 1978), par exemple pour un animal sans repére
visuel dérivant dans une masse d’eau (McCleave et Kleckner, 1982) comme c’est le cas
pour une civelle en nage portée.

Toutefois les paramétres de I'environnement continuent a intervenir dans le fonctionnement
d’'une horloge interne, en jouant les roles de déclencheur et de synchroniseur (« zeitgeber »)
(Rensing et al., 2001). Un déclencheur entraine une activité cyclique chez un animal ne
présentant pas ou ayant perdu son rythme alors qu’un synchroniseur permet d’entretenir et
de recaler I'horloge. En I'absence de synchroniseur, le rythme s’amortit et finit par
disparaitre’ L'amortissement du rythme d’activité peut étre trés lent et peut encore étre
détecté chez certains individus plusieurs mois aprés la mise en conditions constantes
(Klarsfeld, 2002). Chez les poissons, les rythmes sont réputés plus labiles et disparaissent
bien souvent aprés seulement quelques jours en libre cours (Gibson et Hesthagen, 1981).
Un facteur de I'environnement (ou une combinaison de facteurs) peut éventuellement étre a
la fois déclencheur et synchroniseur.

Précisons enfin que si une horloge interne doit étre sensible a certains facteurs de
'environnement pour se déclencher ou se synchroniser, elle doit mettre en ceuvre des
mécanismes de compensation qui la rendent indépendante de certaines fluctuations
environnementales (Rensing et al., 2001). En particulier, des variations de température ne
doivent pas modifier la périodicité d’'une horloge méme si son fonctionnement repose sur des

meécanismes physiologiques donc sensibles a la température (Pittendrigh, 1993).

Enfin, trois types d’horloge permettent d’entretenir un rythme endogéne circatidal (Figure
54). Soit une horloge circadienne bimodale, hypothése envisagée mais non retenue pour le
gobie Pomatoschistus minutus (Gibson et Hesthagen, 1981). Soit, une horloge circatidale
(période d’environ 12,4 heures) éventuellement en interaction avec une horloge circadienne
pour moduler I'intensité des pics d’activité. Elle est proposée par Naylor (1996) pour le crabe
vert Carcinus maenas, mais est fortement critiquée par d’autres auteurs (Palmer, 1997 ;
Williams, 1998). Soit une horloge double circalunadienne, basée sur la combinaison de deux
horloges unimodales, de périodicité proche de celle du jour lunaire et en opposition de phase
(Palmer et Williams, 1986; Palmer, 1990).
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Figure 54 : Rythme biologique sur une période pour une horloge circatidale (a), circadienne bimodale
(b) et double circalunadienne (c)

Quelques poissons sont réputés pour avoir une horloge interne entrainant un rythme
circatidal, la blennie coiffée (Coryphoblennius galerita L.) (Gibson, 1970), la plie
(Pleuronectes platessa L) (Gibson, 1973; Burrows et al, 1994), le gobie buhotte
(Pomatoschistus minutus Pallas, 1770) (Gibson et Hesthagen, 1981), le gobie paganel
(Gobius paganellus L.) (Northcott, 1991), une loche asiatique (Misgurnus anguillicaudatus
Cantor, 1842) (Naruse et Oishi, 1994). Plus précisément, Palmer a identifié deux poissons
de la faune intertidale, le mordocet (Lipophrys pholis L.) et un chabot pacifique (Oligocottus
maculosus, Girard, 1857) pour lesquelles I'horloge est considérée comme circalunadienne.
D’autres poissons comme le menhaden (Brevoortia tyrannus Latrobe, 1802) possédent une
horloge interne circadienne associée a un rythme nycthéméral de déplacement vertical
(Forward et al., 1996).

Au bilan, les mécanismes pour obtenir un rythme d’activités circatidal sont nombreux et la

solution d’'une horloge interne, méme si sa structure est encore controversée, est une

solution fréquemment démontrée chez les animaux aquatiques.
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12.3.2. Un rythme endogéne circatidal chez la civelle

Wippelhauser et McCleave (1988) ont clairement montré que les civelles en zone
estuarienne possédaient une horloge interne. En effet, en conditions expérimentales
constantes, elles continuent a avoir pendant 2 a 3 jours un cycle d’activité (présence dans la
colonne d’eau) de périodicité de 10 a 12 heures suivant les lots. En zone fluviale, les civelles
présentent un rythme d’activité d’environ 30 h.

Les expérimentations en conditions constantes chez la civelle (Wippelhauser et McCleave,
1988) comme chez d’autres larves (Burke et al., 1998; Forward et al., 1998) mettent en
évidence des périodes d’activité en phase avec le jusant du lieu de capture bien que tous
ces poissons soient observés en milieu naturel dans la masse d’eau durant le flot. Forward
et al. (1998) et Burke et al. (1998) estiment que le jusant pourrait effectivement correspondre
a la période de plus forte activité, I'animal cherchant durant ce laps de temps a échapper a
linfluence du courant. Nous pensons avec Wippelhauser et McCleave (1988) que ce
déphasage en libre cours avec le flot du lieu de capture est plutét une conséquence du

stress de la capture et de I'expérimentation.

Nous n’avons pas d’éléments concernant le type d’horloge interne chez la civelle, peu
d’'informations sur les paramétres susceptibles d’étre un déclencheur ou un synchroniseur.
Simplement, avant le stade civelle, les leptocéphales exhibent un rythme circadien de
déplacement vertical (Schmidt, 1909 ; Bertin, 1951). A titre de comparaison, le
déclenchement de ce comportement chez les flets américains et japonais des cotes
Pacifique est clairement sous dépendance environnementale puisque les spécimens
japonais capturés dans des zones a faible marée comme les individus américains issus
d’élevage ne présentent pas de rythme endogéne circatidal (Burke et al., 1998). Il serait
intéressant de faire un paralléle avec les civelles méditerranéennes pour qui les courants de
marée, du fait de leur faible amplitude, ne constituent pas a priori un vecteur de migration
important mais dont pourtant la capture suit un rythme de 14 jours en phase avec celui du
marnage (Ciccotti et al., 1995).

Nous verrons plus loin qu’une inversion de la direction du courant suffit a entretenir
expérimentalement un rythme d’activité circatidal chez la civelle (Wippelhauser et McCleave,
1988).

Nous nous proposons maintenant de rechercher quels facteurs endogénes ou exogénes

pourraient interférer avec I'horloge interne ou étre utilisés comme déclencheurs mais surtout

synchroniseurs de cette horloge.
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12.3.3. Des facteurs endogénes

Des contraintes d’osmorégulation et un niveau de fatigue pourraient interférer avec ce

rythme endogéne.

a) Les problémes d’osmorégulation
L’attirance des civelles vers I'eau douce est connue depuis longtemps (Bertin, 1951), ce
comportement s’accentuant au cours de la métamorphose (Deelder, 1958). Fontaine (1975)
considére que cette recherche d’eau hypotonique est une réponse a un probléme
d’osmorégulation lié a la métamorphose. Il s’appuie sur des mesures physiologiques qui font
état de pertes en eau a ce stade (Fontaine et Callamand, 1941). On pourrait imaginer que
ces contraintes d’osmorégulation interviennent dans le calage du rythme endogéne en

exacerbant les différences entre flot et jusant.

Toutefois, ces problémes ne sont pas si critiques puisque le transfert de civelles en bon état
de I'eau douce dans de I'eau salée n’entraine pas de mortalité (Fontaine et Raffy, 1932). La
concentration du plasma sanguin est d’ailleurs peu affectée par des passages d’eau douce
en eau de mer (Boucher-Firly, 1935). Par ailleurs, il est maintenant admis que certains
individus restent en mer ou en estuaire salé (Tzeng et al., 2000 ; Tsukamoto et Arai, 2001) et
sont donc capables de résoudre ces déséquilibres osmotiques sans nécessairement passer
en eau douce. L’existence de ces mécanismes est dailleurs implicite lors des

expérimentations avec accoutumance a la salinité (Tosi et al., 1989 ; Edeline et Elie, 2004).

b) La fatigue
McCleave et Wippelhauser (1987) ont montré que les civelles étaient présentes dans la
colonne d’eau pendant 190 min alors que le flot durait 370 min dans I'estuaire du Penobscot.
Si 'on admet que I'horloge interne n’intervient que pour la montée dans la masse d’eau, il est
envisageable qu’une civelle au bout d’'un certain temps soit obligée de se reposer et que le
niveau de fatigue soit le signal déclencheur de fin d’activité. Toutefois, les capacités de nage
de la civelle ne sont pas négligeables (voir plus bas) ce qui limite la portée de cette

hypothése.

12.3.4. Et des facteurs exogénes

Pour qu’un facteur de I'environnement puisse jouer un réle pour la migration en zone
estuarienne, il faut (i) qu’il ait une réalité physique (potentiellement perceptible par I'animal),
(i) que I'animal posséde des organes sensoriels adaptés a sa perception et (iii) qu'il soit

informatif (i.e. qu’il permette de distinguer le flot du jusant, 'amont de l'aval, ...).
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En s’inspirant des travaux sur I'anguille argentée de Barbin et al. (1998), les signaux utiles
pour différencier le flot du jusant dans la zone de marée douce sont le moment de la
renverse du courant et des variations de pressions hydrostatiques. En zone estuarienne
salée, des variations de salinité ou de composition chimique de I'eau peuvent également
guider le poisson (Barbin et al., 1998).

Parmi les facteurs exogénes, il faut distinguer ceux qui renseignent sur le moment ou un
comportement doit étre mis en ceuvre (facteur déclenchant ou « cue ») de ceux qui donnent
une direction a suivre (facteur directionnel ou « clue ») (Harden Jones, 1984). Précisons que
dans cette terminologie, un facteur déclenchant peut étre un déclencheur ou un

synchroniseur du rythme endogéne (cf. 12.3.2).

D’une maniére générale, il est peu probable que les animaux peuvent percevoir des
gradients spatiaux (différence trop faible a I'échelle de leur corps) mais ils sont probablement
plus a méme de comparer une situation actuelle par rapport a une situation antérieure
(DeAngelis et Yeh, 1984).

La civelle correspond a un stade ou les régions cérébrales concernées par la perception
physique et par la chémoréception se développent. Par contre, contrairement a celui de la
larve leptocéphale, le cerveau d'une civelle n'est plus adapté a une bonne perception

visuelle (Tomoda et Uematsu, 1996).

a) Des substances chimiques
Il est établi que la civelle est capable de percevoir des différences entre 'eau de mer et I'eau
douce. Ces différences s’expriment en termes de salinité (Tosi et al., 1989) mais également
d’'odeur (Creutzberg, 1958; Sorensen, 1986) ou plus précisément de concentration en
géosmine, substance produite lors de la décomposition de débris végétaux par des
actinomycétes du sol (Tosi et Sola, 1993). Tosi et al. (1989) ont montré 'importance des
phénomeénes d’accoutumance dans le réle joué par la salinité : les civelles choisissent un
courant dont la salinité est au moins inférieure de 5 par rapport a la valeur d’acclimatation.
Par ailleurs, nous avons montré que les choix entre 'eau douce ou I'eau de mer changeaient

apres quelques jours de stabulation (Edeline et al., Accepted).

La salinité a un statut variable suivant les espéces, elle semble étre le stimulus induisant les
déplacements verticaux en phase avec les flots pour le cardeau hirame (Paralichthys
olivaceus, Temminck & Schlegel, 1846) (Burke et al., 1995) mais pas pour I'acoupa royal
(Cynoscion regalis, Bloch & Schneider, 1801) (Rowe et Epifanio, 1994). Creutzberg (1958) a
montré expérimentalement que la différence entre le flot et le jusant serait liée a 'odeur de

'eau plutdét qu’a la salinité. Tosi et Sola (1993), moins systématiques, considérent que la
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géosmine pourrait prendre le relais de la salinité quand celle-ci devient trop faible (inférieure
a 10), les civelles étant capables de détecter cette substance a des teneurs trés faibles, de
I'ordre de 107 mg I (Sola et Tongiorgi, 1998). A noter que les anguilles argentées lors de
leur dévalaison en estuaire semblent également utiliser des stimuli chimiques pour s’orienter

et choisir le jusant plutét que le flot (Barbin et al., 1998).

Cette réaction vis a vis du sel comme de l'odeur de I'eau douce apparait donc comme
pouvant influencer le comportement migratoire (mécanisme directionnel comme
synchronisateur). Toutefois, deux arguments limitent la portée de ce facteur. Il est peu
imaginable qu’une civelle en nage portée en zone a marée salée percoive une différence de
qualité d’eau au moment de la renverse de pleine mer (Creutzberg, 1963 ; McCleave et
Kleckner, 1982). Elle ne peut s’appliquer qu’en aval de la limite de salure des eaux (Gascuel,
1987) puisqu’en amont, la marée revient a une oscillation d’'une méme masse d’eau de

salinité et odeur constantes.

Enfin, un dernier stimulus chimique, l'odeur d’autres anguilles, pourrait renforcer le
comportement migratoire des civelles. En effet, les anguilles sont attirées par une
phéromone contenue dans le mucus de leurs congénéres (Saglio, 1982; Fauconneau et
Saglio, 1984; Saglio et Fauconneau, 1988) méme si ce phénoméne est observable a des
concentrations peu probable en milieu naturel (Sorensen, 1986). Cette capacité peut

d’ailleurs étre utilisée pour augmenter I'attractivité des passes a civelles (Briand et al., 2002).

b) La pression

Northcott (1991) a montré expérimentalement que chez Gobius paganelus mais surtout chez
Lipophrys pholis une variation cyclique de pression permettait a des poissons arythmiques
de retrouver et d’entretenir une activité rythmée. Il en est de méme chez Pleuronectes
platessa (Gibson, 1984, 1997). A noter que I'absence de vessie gazeuse chez L. pholis (elle
n'est pas fonctionnelle non plus chez la civelle) ne semble pas incompatible avec la
perception de la pression.

Toutefois, les espéces pour lesquelles la pression semble jouer un réle sont des poissons
habitant les plages sableuses ou les cbtes rocheuses soumises a marée (Gibson, 1984).
Peut-on généraliser ce constat a des espéces plus pélagiques ? En tout état de cause, nous
ne pouvons pas écarter la pression comme facteur déclenchant ou synchronisateur. Une
civelle posée sur le fond peut, en effet, détecter 'augmentation de pression hydrostatique

correspondant au début du flot.
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c) La lumiére
Chez le gobie buhotte, Pomatochistus minutus, en zone soumise a marée, la surimposition
d’un cycle exogéne circadien de luminosité (alternance nuit-jour) modifie le rythme circatidal.
Elle supprime I'activité durant le jour, I'accroit durant la nuit et la renforce durant les pics de

marée survenant au moment de I'aurore et du crépuscule (Gibson et Hesthagen, 1981).

Les civelles semblent attirées par la lumiere en deca d’'une certaine intensité, et repoussées
au-dela (Deelder, 1952). Le comportement vis a vis de la lumiére se modifierait au cours du
développement de I'animal (Deelder, 1958 ; Elie, 1979 ; Cantrelle, 1981). L’acquisition de la
tache cérébrale permettrait aux civelles d’'affronter des luminosités plus importantes (Elie,
1979) et donc de rendre les plus développées moins lucifuges (Bardonnet et al., in press).
Au contraire, Gandolfi et al., (1984) montrent expérimentalement que le caractére lucifuge
s’amplifie avec la pigmentation des civelles. Quant aux travaux de Debenay (1995) en milieu
naturel, ils confirment une plus grande activité nocturne sans mettre en évidence d’évolution

au cours de la saison.

De Casamajor et al. (1999) proposent un modéle de répartition des civelles dans la colonne
d’eau en fonction de la luminosité nocturne. Sur I’Adour, estuaire peu turbide, les animaux se
répartissent sur toute la colonne d’eau lors des nuits sombres alors qu’ils se cantonnent

dans la partie profonde lors des nuits claires.

Appenzeller et Legget (1995), dans leur travail sur les éperlans, considérent que les
poissons percgoivent des différences jour-nuit sur des longueurs d’ondes en dehors du
spectre du visible. Ceci permettrait d’étre éventuellement compatible avec la turbidité de

I'’eau de I'estuaire.

La lumiére ne constitue donc pas, a proprement parler, un facteur informatif pour le
migrateur. |l doit étre plutdét considéré comme un facteur inhibant les déplacements, au

moins en surface.

d) La température
Rappelons que la température joue un rdle de bloqueur de migration. Selon les auteurs et
les sites, elle agirait a une valeur entre 4 °C et 9 °C (Elie et Rochard, 1994). On peut
facilement admettre qu'a des températures basses, la civelle réduise son activité motrice.
Cette réduction peut également s’accompagner d’une diminution des facultés de perception

des autres paramétres extérieurs. L’effet de ce facteur est, toutefois, temporaire.
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Le gradient thermique dans l'orientation de la migration joue un réle pour Deelder (1970)
mais pas pour Gascuel (1987) ni pour Barbin et al., (1998) pour qui les variations de

température durant un cycle de marée ne permettent pas de discriminer flot et jusant.

DeAngelis et Yeh (1984) estiment qu’en jouant sur I'inertie thermique entre les récepteurs
épidermiques qui enregistrent la température actuelle et ceux, plus profonds, qui renseignent
sur la température moyenne, les poissons sont susceptibles d’enregistrer une évolution a

court terme de la température.

La température peut, dans un premier temps, étre considérée comme un facteur perturbant
la migration. Il serait toutefois intéressant de vérifier au travers d’une cartographie thermique
(mesurée ou établie a partir de résultats de simulation) si elle ne peut pas, dans le cas de la

Gironde, étre utilisée comme facteur directionnel.

e) La turbulence

Il est probable que les poissons ou les larves de crustacés puissent contrdler leurs
déplacements verticaux et horizontaux en fonction des turbulences a faible échelle (Metaxas,
2001). Par exemple Welch et Forward, (2001) ont proposé un modéle de comportement du
crabe bleu (Callinectes sapidus L.) dans lequel la turbulence entraine une nage durant tout
le flot, les montées dans la colonne d’eau étant réglées par la luminosité et des variations de
salinité. A noter que chez ce crabe aucun rythme endogéne n’est invoqué pour la migration
des larves. Enfin, c’est la proportionnalité entre turbulence et vitesse du courant qui est
suspectée d’étre utilisée par les civelles pour percevoir indirectement ce dernier paramétre
lorsqu’elles sont dans la colonne d’eau (McCleave et Kleckner, 1982).

La turbulence est donc un candidat susceptible d’intervenir dans la synchronisation de

'horloge, donnant une information équivalente a celle de l'intensité de la vitesse du courant.

f) Le géomagnétisme

Ovchinnikov et al. (1972) ont montré expérimentalement que des civelles capturées dans la
Baltique, en I'absence d’autres stimuli, s’orientent dans une direction entre 60 et 240 ° par
rapport au nord en évitant le méridien magnétique. Cette sensibilité aux champs
magnétiques terrestres est également démontrée chez les anguilles jaune et argentée
(Tesch et al., 1992)

Toutefois, la perception de ce stimulus ne renseigne que sur une direction générale. Il est
difficile d'imaginer que le géomagnétisme peut guider un animal dans un estuaire comme la
Gironde dont 'embouchure est ouest-est, puis dont la direction est quasiment nord sud pour

terminer ouest-est dans sa partie fluviale.
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g) Les courants de marée
Rowe et Epifanio (1994) concluent que « certains aspects » du champ des courants de
marée servent de stimuli & la migration verticale de I'acoupa royal. Regardons comment la

direction ou l'intensité, les deux composantes d’un vecteur vitesse, peuvent jouer.

U Direction du courant.

En zone estuarienne dulgaquicole de la Sévre Niortaise (Gascuel, 1987), la densité de
civelles dans la masse d’eau augmente brutalement avec la renverse jusant/flot pour
s’arréter une demi-heure aprés I'étale de haute mer. Toutefois dans d’autres estuaires, Loire
ou Vilaine par exemple, de faibles densités de civelles peuvent étre enregistrées durant le
jusant (Elie, 1979).

Par ailleurs, nous avons déja dit qu'une inversion de courant permettait expérimentalement
aux civelles d’entretenir leur rythme d’activité pendant quelques jours (Wippelhauser et
McCleave, 1988). Dans sa synthése, Arnold (1974) montre que la rhéotaxie est bien souvent
une réponse a un déplacement d’un repére visuel. Toutefois, il est fort peu probable que la
civelle, comme tout poisson porté par une masse d’eau importante, a un référencement
visuel (McCleave et Wippelhauser, 1987; Gibson, 1997). La direction du courant ne peut
donc jouer le réle de facteur déclenchant (de la montée dans la masse d’eau) ou de

synchroniseur de I'horloge que lorsque la civelle est posée sur le fond.

Q Intensité du courant
Le suivi aux ouvrages sur la Sévre Niortaise permet de préciser que la montée dans la
masse d’eau intervient dés que le courant de jusant est inférieur 2 0,3 m s™ (Gascuel, 1987).
Creutzberg (1959) montre que la civelle en structure expérimentale s’enfouit ou se réfugie
prés du fond si un courant est accéléré entre 0,35 et 0,50 m s,
La perception de l'intensité du courant pour une civelle posée au fond ne pose pas de
probléme. Elle est également envisageable pour un individu porté par le courant grace a ses
neuromastes-canal et ses neuromastes superficiels (Montgomery et al., 2000) qui détectent
les micro turbulences dont lintensité est généralement proportionnelle a celle du courant
moyen (Gibson, 1997).
L’intensité du courant constitue donc un candidat pour étre facteur déclenchant.

O Positionnement par rapport au courant
Il reste maintenant a préciser I'orientation des civelles par rapport au courant. En structure
expérimentale, Creutzberg, (1959; 1963) obtient pour des vitesses de 0,10 & 0,22 m s des
réponses rhéotactiques négatives durant un « flot simulé » (avec une odeur de I'eau douce
décroissante) et rhéotactiques positives durant un « jusant simulé » (avec une odeur de I'eau

douce croissante).
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Toutefois, McCleave (1980), lors de tests sur la capacité de nage, observe des
positionnements aléatoires des civelles vis a vis du courant pour des vitesses inférieures a
0,25 m s™'. McCleave et Wippelhauser (1987), lors d’expériences en libre cours, déterminent
des pics d’activité au moment de la pleine mer du lieu de capture pour les animaux nageant
a contre courant et durant le jusant pour les animaux nageant avec le courant sans retrouver
I'opposition de phase des comportements décrite par Creutzberg.

L’observation en milieu naturel confirme que certains animaux se déplacent moins vite que le
flot (Gascuel, 1987 ; Cieri, 1999) ou plus rapidement (Gascuel, 1987). Le retard s’explique
soit par des phases de repos dans le sédiment (Barbin et Krueger, 1994), soit par une nage
a contre courant durant le flot ou un déplacement aval durant le jusant. L'avance doit étre
associée a des animaux qui réussissent a progresser contre le courant durant le jusant ou
nageant avec le courant durant le flot. Il est donc trop simpliste de considérer le passage en
zone fluviale comme l'acquisition d’'un comportement de nage a contre courant (nage active)
puisque a I'évidence les civelles, au moins pour une partie d’entre elles, I'ont déja acquis en
zone soumise a marée. Des tests comportementaux récents laissent penser que ce
positionnement pourrait étre encore plus complexe et répondre a des horloges internes

différentes (Bolliet, Université de Pau et des Pays de I'’Adour, comm. pers.).

Au final, la vitesse du courant est donc un candidat sérieux pour rythmer les déplacements

verticaux.

12.3.5. Abandon de ce comportement

Avant de clore ce paragraphe sur le schéma causal, il importe de dire quelques mots sur
I'abandon de ce comportement de transport tidal sélectif.

Logiquement, les civelles sont obligées d’abandonner ce comportement de migration portée
au plus loin au niveau de la limite de marée dynamique (au-dela, il n’y a plus de courant vers
'amont) (Gascuel, 1986; McCleave et Wippelhauser, 1987). Il est évident que certains
individus I'abandonnent en aval de la limite de salure des eaux puisque aucune signature
d’eau douce n’est enregistrée sur leurs otolithes (Tsukamoto et al., 1998; Tzeng et al., 2000 ;
Daverat et al., 2004; Kotake et al., 2004).

Par contre, les mécanismes qui conduisent a 'abandon du transport tidal sélectif restent mal
connus. Il est clair que I'absence de stimuli synchronisant I'horloge interne doit intervenir
dans ce mécanisme mais cette hypothése conduit a ce que tous les individus abandonnent
le transport tidal sélectif au méme moment, au méme endroit. Les variations d’hormones
thyroidiennes sont également susceptibles de jouer un rdle dans ces transitions
comportementales (McCleave et Wippelhauser, 1987; Edeline et al., 2004). Briand et al.

(soumis-b) estiment que I'utilisation préférentielle des courants de marée ne dure en estuaire
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en fait qu'une semaine. Toutefois, sur I'estuaire de Gironde, les vitesses de migration
calculées par Beaulaton et Castelnaud (soumis) conduisent a un comportement de transport
tidal sélectif (a I'évidence peu efficace) pendant au moins 30 jours.

Aprés cet abandon, les animaux adoptent alors un comportement benthique et attendent
quelques temps avant d’éventuellement reprendre leur migration sous l'influence d’'un seuil
de température (Jellyman, 1979 ; Sloane, 1984b ; Gascuel, 1987), probablement combinée a
une interaction sociale liée a l'arrivée massive de nouveaux individus qui conduirait a une

remise en mobilité des animaux en place (Sloane, 1984b ; Moriarty, 1986).

12.4. Capacité de nage de la civelle

Nous avons vu que la migration des civelles correspond finalement a des déplacements
verticaux actifs. Par ailleurs, il n'est pas possible d’exclure que certains individus effectuent
des déplacements horizontaux non négligeables. De maniére a intégrer éventuellement dans
le modéle des comportements locomoteurs, nous avons synthétisé les connaissances sur

les capacités de nage tant sur le plan des vitesses que des durées.

12.4.1. Durée d’activité

La période pendant laquelle des civelles sont observées en activité est estimée a 190 min,
quelle que soit la position dans I'estuaire soumis a marée (McCleave et Wippelhauser,
1987). D’aprés calcul, elle serait optimale, i.e. pour traverser le plus rapidement 'estuaire de
la Penobscot, pour une valeur de 250 min pour un flot de 370 min. Gascuel (1987) sur la
Sevre Niortaise trouve une période de présence dans la colonne d’eau de 240 a 300 min en
aval de 'estuaire qui se réduit a 120 - 180 min en amont.

Ces périodes ne renseignent donc que sur la durée maximale et non moyenne d’activité
d’'une civelle prise individuellement. Barbin et Krueger (1994) montrent expérimentalement

gu’une civelle passe entre 25 et 75 % du temps enfouie dans le sédiment.

12.4.2. Nage horizontale

Creutzberg (1963) évalue a 7 km j la vitesse de migration des civelles en mer du Nord et
conclut a un déplacement entiérement passif alors que Deelder (1952) estime la vitesse de
déplacement & 20 km j” dans le méme secteur, I'obligeant & considérer un déplacement actif
des animaux. Haro et Krueger (1988) trouvent une vitesse de déplacement pour I'anguille
américaine de 6 km j' dans un systéme canalisé ou l'influence des marées est trés faible.
Gascuel (1987) estime qu’une minorité d’individus sont capables de se déplacer a des
vitesses supérieures au courant de flot. Ces vitesses restent toutefois faibles, inférieures a
0,10 ms™.
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Expérimentalement, en dessous de 0,30 ms™ la durée de résistance en pleine eau excéde
une minute ; au-dela de 0,95 ms™, les civelles ne peuvent plus résister (Clement, 1976).
Tsukamoto et al. (1975) trouvent une vitesse de croisiére de 0,15 ms™ pendant plus de
60 minutes pour des anguilles européennes de 90 mm. McCleave (1980) estime que des
civelles européennes peuvent nager 3 minutes & 0,25 m s™' mais qu’un courant de 0,40 m s™
n’autorise des déplacements a contre courant que sur une trés courte distance.

Barbin et Krueger (1994) montrent que les civelles d’anguilles américaines restent plus de
temps dans le substrat que dans la masse d’eau. Pour ces auteurs, les civelles utilisent la
couche limite pour migrer & contre-courant au moins jusqu’a une vitesse de 0,25 ms™. Au
dela, I'épaisseur de la couche devenant trop faible, les animaux migrent en utilisant toute la

colonne d’eau.

Les équations établies par McCleave (1980) et par Langdon et Collins (2000) ne permettent
pas d’extrapoler les vitesses de nage que peut soutenir une civelle pendant 3 heures, durée
d’activité maximale supposée des civelles en milieu naturel. Seuls les travaux de Tsukamoto
et al. (1975) permettent d’estimer qu’une anguille européenne de 90 mm peut soutenir une
nage de 0,086 m s™' pendant 190 min.

Tous ces résultats montrent que la civelle d’anguille a une capacité de nage de croisiére
entre 1 et 3 fois sa longueur de corps par seconde, ce qui la situe dans la moyenne des
poissons. Méme si elle ne peut pas étre considérée comme un mauvais nageur, il est clair

que la civelle affronte en estuaire des vitesses supérieures a ses capacités de nage.

12.4.3. Nage verticale

Rappelons qu'il y a toujours plus de civelles au fond qu’en surface, (cf paragraphe 5. et
Creutzberg, 1958; Lambert et al., 1997 ; Castelnaud et al., 1998 ; De Casamajor, 1998). La
question de l'existence de veines de migration ou d’'une répartition continue des civelles

dans la colonne d’eau reste entiére.

Les civelles ont une flottabilité négative par rapport a 'eau douce comme par rapport a I'eau
de mer (Hickman, 1981). A partir de ces valeurs de flottabilité et en négligeant les
frottements, le temps de sédimentation d'une civelle sur une colonne d'eau de 8 m
(profondeur maximale de I'estuaire de la Gironde) est d’environ 7 min. Un comportement
strictement passif permet donc a la civelle de rejoindre le fond dans un laps de temps court

par rapport au cycle de marée.

En prenant comme vitesse de déplacement vertical, la vitesse de croisiére horizontale de

0,15 m s observée par Tsukamoto et al. (1975), la civelle parcourrait une colonne d’eau de
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8 metres en moins d'une minute! Toutefois, les capacités de nage horizontale ne
renseignent que trés indirectement sur la vitesse de nage verticale. En effet, McCleave
(1980) estime que cette activité doit se faire a des vitesses de nage plus lente qui font appel
a des mécanismes différents. Des études histologiques montrent que des fibres musculaires
rouges n’existent qu’en faible nombre chez la civelle (Willenmse, 1976), ce qui pourrait

limiter ses capacités de nage lente.

A noter l'observation de Williamson (1987; 1989) sur des civelles dérivant en position
verticale, téte vers la surface. Il estime que cette position limite la dépense énergétique pour

contrecarrer la gravité.

Dans l'état des connaissances, nous pouvons considérer qu'une civelle peut changer
rapidement de position entre la surface et le fond. Le positionnement vertical se résume

donc a une question de regles de décision comportementale.

12.5. Conclusion

Cette synthése montre toute la variabilitté du comportement migratoire de la civelle en
estuaire, variabilité induite par les différentes combinaisons de conditions environnementales
(taille des estuaires, zone saline, importance des courants de marée), par I'évolution des
caractéristiques des individus (stade pigmentaire, période d’arrivée) et par notre manque de
connaissance du phénoméne global. Malgré tout, en application du principe de parcimonie,
nous postulons l'existence d’'un ou plusieurs mécanismes comportementaux, ou plus
exactement une ou plusieurs séquences comportementales qui, en réponse a des conditions

environnementales variées permettent d’expliquer 'ensemble des observations.

13. SYNTHESE DES CONNAISANCES SOUS FORME D’UN PROJET INFORMATIQUE

Aux paragraphes 11.4 et 12.2., nous avons proposé des points intégrables dans un pattern
de migration des civelles en estuaire. Compte tenu de nos contraintes (mise a disposition
des données hydrauliques, temps de développement), nous avons choisi d’en retenir trois
pour ce travail : (i) une partie des civelles doit atteindre la limite de marée dynamique, (ii) une
autre fraction doit rester dans I'estuaire moyen, (iii) les densités de civelles entre les rives ne
sont pas différentes.

A l'avenir, en vue d’améliorer le simulateur, il sera possible d’enrichir le pattern avec les
points restants issus de I'analyse spatiale : (iv) la densité augmente entre 29°™ et le 36°™
kilométre, puis reste constante jusqu’au 49°™ kilométre, (v) la densité de civelles est plus
importante au fond qu’en surface, (vi) les civelles doivent limiter leur temps dans la masse

d’eau.
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Lorsque l'objectif de la simulation sera I'analyse de la variabilité temporelle du flux de
migrant, il faudra enrichir le pattern par exemple avec des notions de périodicité de la
présence dans la colonne d’eau aprés avoir correctement définie la variable de forcage que

constitue la chronologie des arrivées de civelles dans le systéme.

Pour reproduire ce pattern, nous avons envisagé un objet informatique doté d’attributs et de
méthodes qui simule une civelle avec certaines de ses caractéristiques et certains de ses
mécanismes comportementaux. Compte tenu de la connaissance biologique et écologique
que nous avons et des contraintes liées aux développements du modéle hydraulique de
I'estuaire de la Gironde, cet objet informatique doit, dans sa version actuelle,

e pouvoir se positionner rapidement dans la colonne d’eau ;

e pouvoir maintenir une position fixe sur le fond ;

e pouvoir nager avec ou contre le courant ;

e posséder une horloge interne, synchronisable ou non, pour rythmer ses

déplacements verticaux.

Nous ne pensons pas que l'inversion de la direction du courant puise synchroniser la fin de
la phase d’activité. Il est en effet peu réaliste que les civelles dans la colonne d’eau aient
acceés a cette information.

Nous proposons donc de considérer la durée de la phase active comme fixe. Reste
maintenant a synchroniser le déclenchement de celle-ci pour une civelle a priori posée sur le
fond. Une augmentation de la vitesse du courant, un changement de la direction du courant
ou une augmentation de la pression hydrostatique sont candidats a ce r6le méme si certains
ne levent que partiellement 'ambiguité dans la discrimination entre flot et jusant. Sans
chercher a savoir lequel de ceux-ci est effectivement utilisé, nous considérons que la civelle
percoit I'étale de basse mer pour synchroniser son horloge interne déclenchant sa période
d’activité.

La durée pendant laquelle une civelle doit garder ce comportement est encore
problématique. Nous I'avons fixé de fagon arbitraire a 28 jours.

La suite du travail consiste en I'implémentation du simulateur reproduisant le comportement
minimaliste a partir de cette synthése. Dans un deuxiéme temps, nous confronterons les

résultats des simulations avec le pattern de migration.

14. PRESENTATION DU SIMULATEUR DE MIGRATION

Le principe du simulateur repose sur le couplage d'une approche individus-centrée simulant
le comportement des civelles et d'un modéle hydraulique de l'estuaire de la Gironde. Le

simulateur a été développé en recherchant un compromis entre les connaissances
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écologiques et éthologiques, la précision disponible dans la simulation des caractéristiques
hydrodynamiques et nos propres contraintes de programmation en temps et en matériel.
Toutefois, I'analyse du simulateur a été conduite en essayant de garder un maximum de
Nous nous sommes donc focalisés sur la simulation du déplacement, ce qui revient a étudier
les fractions des civelles qui réussissent a traverser la zone estuarienne ou qui se
sédentarisent en estuaire. En particulier, la mortalité n’est pas, pour l'instant, explicitement
intégrée. Cela a permis d’alléger le déroulement d’'une simulation en ne considérant qu'un
nombre plus faible d’individus. Ce choix revient a considérer implicitement que toute civelle,
quel que soit son age, sa situation, son histoire, a rigoureusement la méme probabilité de

mourir.

14.1. La simulation individus-centrée

Nous avons choisi de proposer une représentation explicite des individus dans un support
spatial référencé. Cette démarche s’inscrit donc dans une approche centrée sur I'individu
(Ferber, 1995). Ainsi, nous privilégierons le plus possible un parallélisme entre objet réel et
objet informatique, gage d’'une plus grande accessibilité du travail de modélisation par les

thématiciens du vivant (Le Page, 1995).

Cette approche basée sur les individus a été créée en réaction par rapport aux approches
plus classiques (Risan, 1995) ou I'on considére généralement des individus moyens évoluant
dans des environnements moyens (Uchmanski et Grimm, 1996). En effet, elle respecte le
principe d’idiosyncrasie : tous les individus différent par leur comportement et leur
physiologie, en réponse a une combinaison unique d'influences génétiques et
environnementales (Huston et al., 1988). Elle est finalement trés naturelle en éthologie
(Drogoul, 1993).

Elle radicalise, enfin, I'approche réductionniste, puisque une population n’est rien d’autre
gu’une collection d’individus. Il est donc légitime de décrire et de modéliser les individus et
leurs interactions pour voir émerger des structurations au niveau populationnel (Ferber,
1995).

Pour éviter les confusions avec les objets réels, les agents de notre systéme virtuel seront,

dans le reste du document, typographiés en petites majuscules.
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14.2. Environnement informatique de développement

Ce type de modélisation utilise naturellement les concepts développés dans la
programmation orientée objets (Saarenmaa et al., 1988). Son principe est d’utiliser des
objets pour décrire des éléments du domaine de connaissance, et des messages entre
objets pour décrire les interactions. Les objets contiennent eux-mémes des données (ou
attributs) décrivant leurs états et des procédures (ou fonctions) permettant aux objets de
réaliser des actions. L’encapsulation est le premier et le plus important des concepts de la
programmation objet. Il stipule que seules les fonctions appartenant a un objet sont
autorisées a modifier les attributs de celui-ci. Chaque objet appartient a un type (ou classe).
Ces classes sont organisées en hiérarchie permettant de faire hériter de la classe mere,

attributs et fonctions (Sequeira et al., 1997).

Le langage UML (« Unified Modeling Language ») est un ensemble de symboles graphiques
possédant chacun une sémantique bien définie (Booch et al., 2000). Il permet de visualiser,
spécifier, construire et documenter les artefacts d’'un systéme a forte composante logicielle.
Nous avons, en particulier, utilisé les diagrammes de classe pour modéliser la vue statique
du systéme, les diagrammes d’activité et les diagrammes de cas d’utilisation pour illustrer

certains aspects dynamiques.

Nous avons utilisé latelier de génie logiciel Objectering (version 5.22) pour conduire
l'analyse, dessiner les schémas de modélisation et générer les codes informatiques
correspondants. Java (jdk 1.3.1) est le langage cible choisi. Il permet de s’affranchir des
plate-formes de développement et offre toutes les spécificités d’'un réel langage objet
(Saumont et Mirecourt, 2001). L’algorithmique et les interfaces graphiques du simulateur ont

été développées dans I'environnement de développement intégré Jbuilder 7.

14.3. Présentation du simulateur

L’analyse de la migration estuarienne des civelles a permis d’identifier quatre concepts
saillants qui ont structuré notre application.

Le premier concerne le support de vie. Il représente I'environnement virtuel dans lequel les
individus vont évoluer. Univers métrique, il impose des contraintes de déplacement,
d’interaction, en introduisant des hétérogénéités spatiales. Le deuxiéme s’intéresse aux
hydragents, i.e. aux étres vivants dans le monde aquatique. lls sont la base méme d’une
modélisation basée sur les individus. D’'une maniére générale, ces hydragents possédent
des caractéristiques, évolutives au cours du temps, et une panoplie de comportements qu'ils
mettent en ceuvre au cours de leur vie. lls sont, en outre, susceptibles d’interagir entre eux

ou avec l'environnement.
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Ces deux premiers concepts, se retrouvent dans tous les simulateurs que nous avons
recensés méme si les modalités de leur représentation varient d’'une application a l'autre. lls
reposent en fait sur la perception classique de l'individu en biologie. En effet, Hull (1992)
définit un organisme comme « une entité continue, cohésive et localisée dans le temps et
dans lI'espace ».

Le troisitme concept, appelé application, s’occupe de la centralisation du déroulement des
simulations. Il rythme l'activité des différents acteurs, biotiques ou abiotiques, du simulateur.
Il autorise de rejouer plusieurs fois une méme situation (temps réversible de la simulation).

Le dernier concept concerne les explorateurs du monde. Il s’agit d’agents chargés de

visualiser, de récupérer et de sauvegarder de I'information issue du monde virtuel créé.

Ces concepts ont été traduits sous forme de quatre paquetages principaux. Actuellement,
seuls les paquetages SUPPORT DE VIE et HYDRAGENT ont été travaillés, APPLICATION et
EXPLORATEUR DU MONDE ont été développés a minima simplement pour permettre le

déroulement d’'une simulation.

14.3.1. Le concept de Support de vie

La présente application s’appuie sur le modéle hydraulique SiAM-2DH (Simulation Advection
Multivariable, version bi-dimensionnelle horizontale) développé pour I'estuaire de la Seine
(Brenon et Le Hir, 1999) adapté a l'estuaire de la Gironde (Sottolichio, 1999). Il simule les
conditions hydrauliques depuis la zone maritime sous influence estuarienne jusqu'a la zone
fluviale.

Le calcul des hauteurs d’eau et des vitesses repose sur la résolution des équations de la
mécanique des fluides intégrées sur la verticale (systeme de Saint Venant). La méthode
numérique utilise un schéma en différences finies implicite en directions alternées
(Sottolichio, 1999). Le maillage retenu est rectiligne variable de maniére a tenir compte des
forts gradients bathymétriques dans certains secteurs. Les dimensions des mailles varient
ainsi progressivement entre 0,3 x 1,0 km dans I'estuaire et 18 x 18 km a la limite du plateau
continental. En amont de leur limite de marée dynamique, les fleuves ne sont représentés
que par une seule maille selon la largeur. Les effets des méandres sont ainsi complétement
ignorés (Sottolichio, 1999). Alors que le calcul hydraulique s’étend jusqu’a la bordure du
talus continental du Golfe de Gascogne, seuls les 25 premiers kilométres sont utilisés de
maniére a éviter les conséquences des choix des conditions aux limites.

Actuellement, une version tridimensionnelle est en cours de développement pour permettre
de simuler finement les champs de salinité et de turbidité (Le Hir et al., 2002). La

température n’est pas actuellement intégrée.
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Comme chez De Graaf et al. (2004), la représentation du support de vie s’appuie sur le
découpage de l'univers de simulation utilisé pour la résolution des équations hydrauliques.
Notre approche rentre dans la catégorie des modéles basés sur une grille (Tischendorf,
1997). Le SUPPORT DE VIE est borné sauf pour les animaux se déplagant vers I'ouest de la
zone marine qui finissent par étre perdus pour la simulation. Les relations de voisinage
basées sur la représentation matricielle de la grille permettent de définir la connectivité du
milieu (Tischendorf, 1997). La topologie et la géographie de l'univers sont fixes au cours

d’une simulation.

a) Les zones et les segments

Dans la mesure ou l'approche est principalement surfacique, nous avons construit une
classe ZONE définie comme la portion de I'univers délimitée par au moins trois segments de
droite (Figure 55). Un segment connait la ou les deux zones dont il est frontalier, ce qui
permet de retrouver, pour chaque zone, les zones voisines. |l est défini par les coordonnées
de ses deux extrémités dans un repére euclidien en deux dimensions (par héritage de la
classe java.awt.geom.Line2D.Double).

La prise en compte des cotes de la surface et du fond ainsi qu'un profil vertical (linéaire,
logarithmique, ...) de variations des facteurs de I'environnement de la zone permet d’intégrer

la troisieme dimension de I'espace (pseudo 3D).

Nous avons défini une classe ZoneSiAM, héritant de la classe Zone pour tenir compte des
particularités des zones utilisées dans le modéle SiAM (maille rectangulaire, relations de
voisinage intégrant les zones contigués par un de leurs sommets, référencement matriciel
des zones). Ainsi, 2461 instances, correspondant aux zones submersibles du modéle

hydraulique SiAM, définissent I'univers de simulation.

132

CemOA : archive ouverte d'Irstea / Cemagref



Chapitre 3 : Modéle de migration estuarienne des civelles
14. Présentation du simulateur de migration

3.* mesldZone
1dZone

1.2

idZone : integer

3. 1.2

Segment mesSegments Zone

idSegment - Integer pathZone : GeneralPath

aetLaZoneVoisine() informerCentroideSurfacique()

testerFranchissable() contains()

trouverZoneVoisine()
informerCotesSurfaceFond()
contains()

maZoneNord
0..1 t

ZoneSiAM

0.1
mdZoneEst

0.1 xLimite [2] : real
maZoneOpuest

yLimite [2] : real
referenceGrille [2] : integer

informerCentroideSurfacique()

t informerCotesSurfaceFond()

trouverZoneVoisine() 1

informerProfondeurTotale()

.1

maZoneSud

Figure 55 : Diagramme de classe concernant la topologie du SUPPORT DE VIE

b) Les facteurs de I’environnement

A chaque ZONE est associée une liste de mesures des facteurs de I'environnement (Figure
56). Une mesure de I'environnement peut étre soit élémentaire, c’est a dire correspondant a
une seule valeur comme la profondeur, ou complexe a savoir composée de plusieurs
mesures élémentaires comme la vitesse du courant (valeurs suivant I'axe des x et des y).

Cette représentation permet de considérer autant de facteurs de I'environnement que I'on
veut. La définition d'une classe abstraite, MESUREENVIRONNEMENT, permet de gérer
indifféeremment au niveau de la zone des mesures élémentaires ou complexes. Nous avons
spécifié une classe VITESSE2D et VITESSE3D a partir de MESURECOMPLEXE pour faciliter les

calculs de direction et d’'intensité de vitesse.
Dans la version actuelle du simulateur, trois facteurs de I'environnement sont constants au

cours d’'une simulation, la surface de chaque zone, la cote du fond par rapport au zéro

hydrographique telle que compilée par Sottolichio (1999) et 'axe d’écoulement durant le flot.
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Ce dernier a été déterminé en prenant la médiane des directions du courant tous les 20 min
durant les flots au centroide de chaque zone pour les 45 jours de données hydrauliques
simulées. Par contre, a chaque pas de simulation, sont remises a jour a partir du fichier de
résultats du modéle SiAM, les cotes de la surface d’eau (par rapport au zéro
hydrographique) en début et en fin de pas de simulation, ainsi que les vitesses de courants

en début et en fin de simulation pour les segments est et nord de chaque zone.

Zone mesM esures MesureEnvironnement

*

facteurEnvironnement : string
getM esM esures()

appendM esM esures() getValeur()

eraseM esM esures()
setUneM esureElementaire()

setUneM esureComp lexe()

MesureComplexe

20* *
MesureElementaire
esM esuresElementaires get Valeur()
valeur : real getM esM esuresElementaires()
get Valeur() Zﬁ
Vitesse2D Vitesse3D

<<create>> calculerAngleHorizontale()
Vitesse2D() calculerM oduleHorizontale()
calculerAngle() <<create>>
calculerM odule() Vitesse3D()

Figure 56 : Diagramme de classe pour l'analyse des facteurs de I'environnement associés a la zone

14.3.2. Le concept d’hydragent

La définition d’'un hydragent repose sur deux idées. D’une part, un agent posséde des
caractéristiques individuelles simples (taille, masse, ...), des constituants plus complexes
(horloge interne, mémoire,....) et une panoplie de comportements. D’autre part, certaines
caractéristiques, certains constituants et certains comportements sont communs a tous les

agents alors que d’autres sont spécifiques des espéces ou des stades biologiques étudiés.

Cette analyse nous a conduit a définir un diagramme de classe avec une relation d’héritage
entre POISSON et CIVELLE (Figure 57). Dans la mesure ou tout poisson se rapporte a une
espéce ou a un stade biologique d’'une espéce (civelle dans notre cas), la classe POISSON
n'a pas d’instance. Elle a donc été définie comme abstraite. Un POISSON posséde comme
caractéristiques une taille, une masse, un état (mort ou vivant), des dates de naissance et de

mort, une position. L’attribut « générateurAléatoire » permet de générer des nombre pseudo-
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aléatoires pour introduire le cas échéant de la stochasticité. La classe LOTPOISSON permet
de rassembler tous les POISSONS ayant des caractéristiques voisines dans une simulation.
POISSON possede par ailleurs une méthode abstraite « agir »qui permet de la faire évoluer
séquentiellement sans tenir compte de la spécification de CIVELLE ainsi qu’'un mode de
déplacement intégré dans une classe abstraite DEPLACEMENT. Parmi les caractéristiques
héritées de POISSON, la date de naissance d’'une CIVELLE a été redéfinie comme la date de

création dans la partie maritime de I'univers simulé.

IdPoisson

idPoisson : Integer

1

recence

monLot
1.*
1 tousLesPoissons
Poisson
1 nom : string
. monM odeDep lacement
Position longeur : real P Deplacement
maPogsition masse : real 1* 1

dateNaissance : real
dateDeMort : real
mort : boolean

generateurA leatoire : Random

agir()
monM odeM igratio:
Migration
1
Civelle 1 monM odeSelectionNageVerticale
typeCivelle : string 1 1 SelectionNageVerticale
agir()
1 mon lectionNageHorizontale
1
SelectionNageHorizontale

Figure 57 : Diagramme de classe de POISSON et CIVELLE

a) La localisation d’un Poisson
La localisation d’'un individu dans l'univers de simulation se fait par l'intermédiaire d’'une
classe POSITION qui associe des coordonnées dans les trois dimensions de I'espace et une
zone (Figure 58). Le but de cette association est de lever 'ambiguité qui existe pour les

points d’'un segment qui peuvent éventuellement appartenir a8 deux zones.
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1.* 1 1
Zone Position ke Poisson
maP:

osition

x : real
y :real
z : real
zRelatif : real

setPosition()

Figure 58 : Analyse de la localisation d'un POISSON dans une ZONE

b) Le déplacement d’un POISSON
Deux types de déplacement sont classiquement utilisés dans les modéles individus-centrés,
un déplacement de zone en zone ou un déplacement dans un univers métrique continu
(Figure 59). Le premier revient a définir des probabilités de passage entre zones et tous les
individus d’'une zone ont une méme position théorique au centroide de la zone. La deuxiéme
conduit a mettre a jour les coordonnées spécifiques de chaque individu. Une comparaison
entre les deux approches dans une version précédente du simulateur nous avait conduit a
privilégier celle en continu (Lambert et Rigaud, 1999). Seule cette derniere méthode a pour

I'instant été codée.

monM odeDeplacement | p, eplacement
Poisson
1.* 1
seDeplacer()

DeplacementEnContinu DeplacementParZone
calculerRungeKutta() seDeplacer()
calculerEuler()
seDeplacer()

Figure 59 : Diagramme de classe concernant le comportement de déplacement

La méthode « seDéplacer » calcule la trajectoire d'un poisson en fonction du champ de
courants de marée, d'une vitesse propre de déplacement et d’'un temps disponible. Si le
POISSON se déplace a l'intérieur de la zone sans rencontrer ni la surface ni le fond durant le
temps imparti, les coordonnées sont mises a jour. Si le poisson rencontre un segment, le
fond ou la surface, la méthode met a jour ses coordonnées sur la frontiére et change
éventuellement sa zone en fonction de la franchissabilit¢ du segment. Elle retranche du

temps disponible le temps nécessaire pour atteindre la frontiere. Dans la version actuelle,
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tout segment entre deux zones est franchissable en respectant la position relative dans la

colonne d’eau de la zone de départ.

Le calcul de la trajectoire d’'un poisson revient a résoudre I'équation différentielle
dx.

7; = u(xi,t)+c(t)

avec x, le vecteur des positions dans les trois dimensions de I'espace du POISSON i, ula

vitesse du courant a la position du poisson et cla vitesse de nage propre du POISSON ou
célérité. Sans préjuger de la méthode de résolution, cette équation peut se réécrire d’'un
point vue lagrangien
xi(t+At)=xi(t)+(u+v)At

La méthode la plus simple pour la résoudre est I'approximation d’Euler. Elle présente
toutefois le désavantage d’induire des erreurs par rapport a la trajectoire réelle, qui cumulées
conduisent a faire dériver les particules-poissons vers les berges (Bennett et Clites, 1987).
La méthode de Runge-Kutta d’ordre 4 (qui actualise trois fois la vitesse pour chaque pas)
apporte une solution satisfaisante a ce probléme mais nécessite quatre évaluations des
vitesses pour chaque pas de simulation (Coquillard et Hill, 1996 ; Garcia-Martinez et Flores-
Tovar, 1999). Pour ce faire, nous avons utilisé de simples interpolations linéaires temporelles
et spatiales (Hermann et al., 1996; Batchelder et al., 2002; Scheibe et Richmond, 2002).

Le modele SiAM calcule des champs de vitesses horizontales moyennées sur la verticale

u,, . Lutilisation d'un profil de courant logarithmique permet de calculer une vitesse

horizontale u,, a toute distance z par rapport au fond dans la colonne d’eau 4 a partir de la

valeur intégrée sur la hauteur d’eau (Hill, 1991; De Graaf et al., 2004).

M_h’l z+z,
xy ZO
u,(z)=——p——=

In [h}
ez,

La longueur de rugosité z,est fixée a 0,001 m, ce qui correspond a de la vase (Sottolichio,

1999).
Par ailleurs, la simulation des fluctuations de la hauteur d’eau entraine une vitesse verticale
correspondant aux déplacements des molécules d’eau. Elle est nulle au fond et maximum

pour un poisson situé en surface.
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Enfin, il est possible d’ajouter a ce champ de vitesse une composante diffusive qui simule la
dispersion liée aux variations de la vitesse du courant a une échelle inférieure a celle de la
résolution du modéle hydraulique (Scheibe et Richmond, 2002). Dans ce cas, une marche
aléatoire (« random walk ») est intégrée en ajoutant a I'équation du déplacement un terme
aléatoire de moyenne nulle et de variance égale a 2kAt . Le coefficient de diffusion k est
constant pour toutes les zones comme chez De Graaf et al. (2004). Il est nécessaire de tenir
compte d’un déplacement advectif induit par ce phénoméne de diffusion pour éviter aux
particules de s’accumuler dans les secteurs les moins profonds (Spagnol et al., 2002).

L’équation du déplacement s’écrit alors
x(t+At)=x(1)+(u +%Vh +V)At +a,N2kAt

avec Vi le gradient de profondeur, a,le nombre aléatoire tiré au pas de simulation ¢ suivant

une loi normale centrée reduite.
Toutes ces sophistications du calcul des trajectoires ne doivent pas faire oublier que
I'essentiel des incertitudes provient de la méconnaissance du comportement des animaux
étudiés (De Graaf et al., 2004).

c) Le comportement de déplacement d’une civelle
Le comportement de déplacement d’'une civelle est décomposé en trois étapes (Figure 60) :
1. «prendre la décision de se déplacer » en fonction de stimuli endogénes ou
exogeénes.
2. « déterminer les vitesses de nage horizontale et verticale »,
3. « se déplacer » qui actualise la position de la CIVELLE a partir de la méthode générale
de POISSON décrite au paragraphe précedent.
Si le déplacement conduit a changer de ZONE, le déplacement est interrompu a la frontiére et
le processus est repris a I'étape 1 de maniére a tenir compte de changements de conditions

environnementales entre les ZONES (TISCHENDORF, 1997).

Tous ces comportements élémentaires ont été intégrés dans des classes abstraites (Figure
57). Elles sont ensuite spécialisées en fonction des hypothéses a tester. Cette structure
permet d’ajouter autant de modalités de comportement sans étre obligé de coder la

combinatoire compléte.
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X Civelle :: décider de migrer >

< Civelle :: déterminer la vitesse de déplacement

Poisson :: se déplacer

[temps disponible != 0]

[temps restant = 0]

®

Figure 60 : Diagramme d'activité d'un déplacement d'une civelle

U La décision de migration
Le comportement de migration revient a décider quand une CIVELLE est active ou non par
rapport a la migration. Cette information est stockée sous forme d’un booléen
(actifPourMigration) dans la classe abstraite MIGRATION. Trois régles de décision ont été
codées (Figure 61). La premiére « migration suivant le flot » est basée sur une migration
durant le flot: la CIVELLE est active dés que et tant que la hauteur d’'eau dans la zZONE
augmente. La seconde, « migration suivant 'axe du flot » intégre la direction principale du
courant pendant le flot : La CIVELLE est active quand la composante de la vitesse du courant
sur I'axe du flot est positif. Dans le troisieme cas, la CIVELLE est active si, au moment de
l'interrogation, son horloge interne est en phase active. Pour I'instant, la CIVELLE déclenche
son horloge interne au moment du premier étale de basse mer et la synchronise ou non sur

les étales de basse mer suivants. Ce dernier mode est appelé « migration horloge ».

A noter qu’'actuellement, le cycle nycthéméral n’est pas simulé. Les civelles utilisent de la

méme facon les marées de jour comme de nuit pour migrer.

139

CemOA : archive ouverte d'Irstea / Cemagref



Chapitre 3 : Modé¢le de migration estuarienne des civelles
14. Présentation du simulateur de migration

Civelle

monM odeM igration

Migration

vitesseM igration [3] : real
actifPourM igration : boolean

w

igration

migrer()
MigrationHorloge MigrationOptimum MigrationOptimumAxeEcoulement
dephasageZeitgeber : real| seuilCosAngle : real
dureeActivite : real
dureeRepos : real
synchronisable : boolean
typeZeitgeber : string
Horlogelnterne

1

dureeActivite : real
dureeRepos : real
dephasageZeitgeber : real
synchronisable : boolean
dephasage : real

informerEtatHologeInterne()
recalerHorlogelnterne()

!

HorlogeInterneBasseMer

memoireM aree : real

recalerHorlogelnterne()

Figure 61 : Diagramme de classe concernant le comportement de migration

U Comportement de sélection de la vitesse de nage horizontale
Deux modes de sélection de la vitesse horizontale de nage ont été identifiés (Figure 62). Le

premier retourne systématiquement une vitesse nulle et correspond a un déplacement

horizontal passif. Le second tient compte des capacités de nage de la civelle. Il retourne une

vitesse nulle si la CIVELLE est passive (decisionMigrer fausse) et posée sur le fond ; dans les

autres cas, il retourne une valeur aléatoire, éventuellement autocorrélée dans le temps, tirée

suivant une loi normale de moyenne nulle et de variance 2DAt et bornée par la capacité de

nage maximum avec D un coefficient de dispersion (équivalent a un coefficient de

diffusion).Ce mode s’inspire du concept de marche aléatoire corrélée (Scheibe et Richmond,

2002).

Rappelons que les déplacements induits par les courants de marée et les turbulences sont

intégrés dans la méthode « se déplacer » héritée de POISSON.
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Civelle monM odeSelectionNageHorizontale

1 1

SelectionNageHorizontale

vitesseHorizontale [2] : real

determinerNageHorizontale()

i

SelectionHorizontaleS ansNage SelectionHorizontale AvecNage

capaciteNageHorizontale : real

determinerNageHorizontale() dispersivite : real

autocorrelationAlea : real
aleaAvantSuivantX : real
aleaAvantSuivantY : real

determinerNageH orizontale()

Figure 62 : Diagramme de classe concernant la sélection de la vitesse de nage horizontale

0 Comportement de sélection de la vitesse de nage verticale

Le principe de la sélection de la vitesse de nage verticale est de chercher a rejoindre le fond
quand la CIVELLE est passive pour la migration et a se maintenir dans la colonne d’eau quand
elle est active.

Trois modes de sélection de la vitesse verticale ont été codés (Figure 63) correspondant
durant la période d’'activité soit a rechercher a rejoindre un préférendum de profondeur
absolu (avec ou sans bruit), soit a rechercher a rejoindre un préférendum de profondeur
relatif (avec ou sans bruit), soit a osciller sur toute la colonne d’eau. Ces comportements

s’inspirent de ceux développés dans le simulateur FINS (Scheibe et Richmond, 2002).

d) Les autres comportements d’une CIVELLE
Trois autres comportements sont associés a la classe CIVELLE. Il s’agit de PERCEPTION,
MORT et VIE. Le premier simule la perception de I'environnement par la civelle, y compris
celle de ses congénéres. Si actuellement, la CIVELLE pergoit fidélement tous les facteurs de
I'environnement, on peut imaginer, a terme, biaiser voire restreindre cette perception. Le
comportement de mourir permet de retirer de la simulation, avec ou sans stochasticité, une
CIVELLE qui présente des caractéristiques particuliéres ou qui se trouve dans des conditions
drastiques. Le comportement de vie définit la succession des différents comportements.
Actuellement, simplement a chaque pas de temps, une CIVELLE décide ou non de migrer et
se déplace. Il est envisagé qu’un jour, une CIVELLE puisse modifier ses mensurations et sa

pigmentation, mourir, ...

141

CemOA : archive ouverte d'Irstea / Cemagref



Chapitre 3 : Modé¢le de migration estuarienne des civelles
14. Présentation du simulateur de migration

Civelle monM odeSelectionNageVerticple
1
1

SelectionNageVerticale

vitesseVerticale : real

determinerNageVerticale()

i

SelectionNage VerticaleAvecPreferendumAbsolu
SelectionNageVerticaleS ansPreferendum

preferendumProdondeur : real
preferendumPronfondeurRelative : real
coeffPreferenceLineaire : real

capaciteNageAscendante : real
capaciteNageDescendante : real

capaciteNageAscendante : real ecartTypeVitesseVerticale : real

capaciteNageDescendante : real determinerNageVerticale()

ecartTypeVitesseVerticale : real

determinerNageVerticale()

SelectionNageVerticaleAvecPreferendumRelatif

capaciteNageAscendante : real
capaciteNageDescendante : real
ecartTypeVitesseVerticale : real
preferendumPronfondeurRelative : real
coeffPreferenceLineaire : real

determinerNageVerticale()

Figure 63 : Diagramme de classe du comportement de sélection de la vitesse verticale

14.3.3. Le concept d’explorateur du monde

Une analyse anthropologique Risan (1995) montre que les simulateurs de vie artificielle sont
le plus souvent constitués de trois parties, une barre de menu et deux fenétres. La barre de
menu en permet a l'utilisateur de se « prendre pour Dieu », de choisir les modalités du
monde virtuel qu’il veut étudier. La premiere fenétre permet de voir des créatures artificielles
« vivre » dans un univers tout aussi artificiel. Elle a pour but de donner I'impression de vrai,
d’'impressionner les observateurs. Enfin, une troisieme partie qui présente ce que Risan
appelle la nature scientificus, qui, a partir de graphiques, courbes et histogrammes, offre un
regard original sur le monde virtuel. C’est elle qui permet de différencier ces applications des
jeux de console !

Notre application ne déroge pas a la régle méme si les outils d’exploration, de visualisation
du monde sont rudimentaires. Il est actuellement possible de suivre a I'écran le déplacement
des civelles et d’enregistrer dans un fichier texte les paramétres de I'environnement et les
caractéristiques des civelles. Dans un contexte de laboratoire virtuel ou non seulement
'observé mais également I'observateur est représenté, ce concept devient incontournable
(Berger et al., 1999).
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14.3.4. Le concept d’Application

Il est organisé en deux classes principales SIMULATION et EXECUTION. La premiére permet de
définir les paramétres généraux de la simulation, de créer le support de vie a partir des
fichiers de données, de charger les caractéristiques pérennes de I'environnement et de
lancer une ou plusieurs exécutions. Au début de chaque exécution, les hydragents sont
créés. A chaque pas de temps, les caractéristiques variables de I'’environnement sont mises
a jour, les méthodes « Vivre » des hydragents sont lancées et les explorateurs du monde

affichent leur résultats.

14.3.5. Couplage modéle physigue- modéle biologique

Le couplage entre le modéle hydraulique de I'estuaire et le modéle individus centré revient a
combiner la vision eulérienne (avec un référentiel centré sur un point fixe de I'espace) de
I’hydraulicien avec I'approche lagrangienne (avec un référentiel centré sur un objet mobile
dans I'espace) du biologiste (Goodwin et al., 2001).

Parmi les solutions de couplage proposées par Hermann (2001), nous avons retenu celle qui
consiste a lancer une fois le modéle hydraulique, & sauvegarder les séries chronologiques
filtrées des valeurs des paramétres de I'environnement pour chaque point de la grille et a
utiliser ces résultats au travers d’'un modeéle individus-centré qui intégre son propre calcul de
trajectoire (Figure 64). Aprés quelques essais, il s’est avéré qu’un stockage des résultats de
calcul de SiAM toutes les 20 min et un pas de simulation d’également 20 min était un
compromis satisfaisant entre informations nécessaires au comportement des poissons,

approximations des chroniques des facteurs de I'environnement et taille des fichiers.

§ SEGPA Civelle |
: Filtrage }
Sauvegarde H ;

: lérienne » i « lagrangienne »

i /Coeff. Marée et b | calcul du grang

| [ CodeSAM Vx(®), Vy (O 1 déplacement SO g
| hEau (t) ' | P Xi, Vy; hEau,
modSle
1| éthologique '

Figure 64 : Principe du couplage du modele hydraulique SiAM avec le module biologique individus-
centré SEGPA Civelle (adapté de Hermann et al., 2001)
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15. EXPERIMENTATIONS IN SILICO

Apres avoir I'implémenté , nous avons utilisé le simulateur pour (i) définir les caractéristiques
de la migration de civelles qui utilisent de maniére optimale tous les courants de flot ou tous
les courants vers I'amont (ii) vérifier si des civelles avec une horloge interne basée sur une
période active fixe de 190 minutes peuvent traverser I'estuaire de la Gironde et (iii) tester la

migration de civelles avec une horloge interne synchronisée sur I'étale de basse mer.
15.1. Choix des conditions de simulation

15.1.1. Conditions hydrauligues

Il s'agit d'identifier les conditions hydrologiques les plus fréquentes pendant la saison de
migration. Pour ce faire, nous avons calculé la moyenne des débits de la Garonne et de la
Dordogne sur une période de 15 jours centrée sur une marée de vives eaux
(approximativement entre deux mortes eaux) pendant les mois de décembre, janvier et
février, période durant laquelle I'intensité de migration est la plus importante.

Les débits journaliers en amont de la limite de marée dynamique en Garonne et Dordogne
pour la période 1980 a 1998 ont été fournis par le Port Autonome de Bordeaux. Les courbes
de densité non paramétrique (procédure kernel de Systat) donnent comme débits conjoints
les plus fréquents 310 m*® s™ en Dordogne et 500 m*® s™ en Garonne (Figure 65). Nous avons
retenu ces valeurs pour les calculs hydrodynamiques de I'estuaire. Elles sont voisines des
débits les plus fréquents observés indépendamment sur chaque fleuve (350 et 510 m® s™),
proches du module inter-annuel pour la Dordogne (340 m® s™), lIégérement inférieures pour
la Garonne (650 m* s™). Toutefois, la mise & disposition récente des données de la banque
Hydro gérées par I'Office International de I'Eau laisse penser que les débits utilisés sont

vraisemblablement sur-évalués.

15.1.2. Choix des cycles de coefficients de marée

Nous avons choisi la chronique des coefficients de marée entre le 22 janvier 1998 et le 7
mars 1998 (Figure 66). Cette période correspondant a une alternance de mortes et vives

eaux classiques et a des débits voisins de ceux retenus.

15.1.3. Caractéristiques des CIVELLES

Nous avons choisi pour toutes les CIVELLES le mode de sélection de la vitesse verticale qui
consiste a chercher a rejoindre sans aléa un préférendum de profondeur relatif. Nous avons
fixé arbitrairement ce préférendum a 37 % de la hauteur d’eau par rapport au fond. A cette
profondeur relative, la valeur de la vitesse horizontale sur un profil logarithmique correspond

a la vitesse moyenne sur la colonne d’eau.
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Aucun comportement de nage horizontale n’est intégré puisque I'objectif de ces expériences

virtuelles est d’étudier I'efficacité de la synchronisation de I'horloge interne.
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Figure 65 : Débits moyens de la Garonne et de la Dordogne calculés sur une période de 15 jours

centrée sur les vives eaux et courbe d'iso fréquence

Le départ des vagues de migration a été fixé une heure avant I'étale de basse mer pour six
marées du premier cycle de coefficients de marée (Figure 66). 45 positions de départ des
CIVELLES ont été réparties réguliérement tous les kilométres environ sur les 45 km de
l'ouverture océanique ouest de l'univers de simulation. Pour chaque vague et chaque
position, 20 CIVELLES sont simulées. La simulation dure au total 45 jours ce qui permet de

suivre les CIVELLES pendant 28 jours aprés leur arrivée dans 'ESTUAIRE externe.
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Figure 66 : Dates de départ des vagues de migration (cercles rouges) par rapport au cycle de marée

en limite ouest de I'univers de simulation

145

CemOA : archive ouverte d'Irstea / Cemagref



Chapitre 3 : Modé¢le de migration estuarienne des civelles
15. Expérimentations in silico

Nous postulons que les civelles gardent le méme comportement de migration pendant 28

jours.
15.2. Présentation et résultats des expériences in silico

15.2.1. Critéres d’interprétation des trajectoires

De maniere a pouvoir comparer les expériences, nous avons défini trois critéres
d’interprétation des trajectoires.

Premiérement, la destination finale d’'une CIVELLE est déterminée par le secteur qu’elle
occupe au bout de 28 jours de simulation. Six secteurs ont été définis. Nous avons repris le
découpage classique de l'estuaire (cf paragraphe 9.1 de ce chapitre) : estuaire externe
(univers de simulation a l'ouest de la limite transversale de la mer), estuaire moyen et
estuaire fluvial en Garonne et en Dordogne (entre la confluence des deux fleuves et la limite
de marée dynamique). Nous avons ajouté les secteurs fluviaux en Garonne et en Dordogne,
en amont de la limite de marée dynamique. La limite de marée dynamique a été fixée a la
zone ou le délai minimum entre deux inversions de courant excéde 18 h. A partir de cette
limite, il n’'y a pas systématiquement des courants vers 'amont a chaque cycle de marée
mais c’est toutefois plus en amont qu'’il N’y a jamais d’inversion de courant, c’est encore plus
en amont que le marnage devient négligeable. Ces deux derniéres définitions de la limite de
marée dynamique n’ont pas été retenues car elles auraient conduit, du fait de I'absence de
déplacement propre, a ce qu’aucune civelle n’atteigne cette limite.

A partir de ces données, nous avons réalisé des régressions logistiques sur les proportions
d’animaux atteignant la limite de salure des eaux I'estuaire moyen, I'estuaire fluvial ou la
limite de marée dynamique en fonction des modalités des trois parameétres caractéristiques
de I'horloge interne. Nous avons fait de méme pour la proportion d’ANIMAUX en Dordogne
parmi ceux ayant atteint les fleuves. La modalité médiane de chaque paramétre a été prise
comme référence et ce sont les variations relatives par rapport a cette référence qui sont

présentées.

Deuxiémement, nous avons calculé le temps entre la date de départ et la date ou une civelle
atteint pour la premiére fois la limite de salure des eaux (limite entre estuaire moyen et
estuaire fluvial) ou la limite de marée dynamique (limite entre estuaire fluvial et zone fluviale)
pour son fleuve de destination finale.

Cette définition n’intégre pas le fait qu’'une CIVELLE puisse visiter plusieurs fois un secteur. En
particulier, elle peut atteindre la limite de marée dynamique sur un fleuve, étre emportée par
des courants vers I'aval (lors de flot sans inversion de courant par exemple) et migrer enfin

dans son fleuve de destination finale.
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Enfin, nous avons étudié la répartition des CIVELLES sur une section transversale de
'estuaire entre I'ordonnée 38,4 et 39,4 km, a peu prés au niveau du milieu de la zone
couverte par le suivi de la petite faune circulante (voir paragraphe 11 de ce chapitre). Pour
cela, nous avons compté a la fin de chaque pas de simulation le nombre de CIVELLES situées

dans chaque tiers de cette section.

15.2.2. Premiére série d’expériences avec des CIVELLES migrant durant flot

Dans cette premiére série d’expériences, les CIVELLES ont un comportement de migration
basé sur le flot. Rappelons que, dans ce cas, les CIVELLES sont actives dés que et tant que la
hauteur d’eau dans la ZONE augmente. Ce comportement correspond a la migration optimale
définie par De Graaf et al. (2004) pour les larves de flets et de plies en mer du Nord.
L’objectif de cette premiére série d’expériences est de choisir un coefficient de diffusion et
ainsi définir les caractéristiques migratoires de référence.

Les secteurs de destination pour quatre valeurs de coefficient de diffusion 0, 1, 5 et 10 m? s
sont présentés dans le Tableau 9. L’augmentation de la diffusion limite le blocage des
ANIMAUX en estuaires moyen et fluvial. A partir d’'une diffusion de 5 m? s™, quasiment aucune
civelle ne reste dans ces secteurs. Les mouvements aléatoires simulant la diffusion
permettent aux civelles de se sortir des piéges numériques produits par le modéle
hydraulique. Pour des coefficients supérieurs & 5m?s” I'échappement des piéges
numeériques est contrebalancé par des sorties plus nombreuses de l'univers de simulation
(probléme d’autant plus sensible avec des positions de départ en limite ouest d’univers),
expliquant 'augmentation du nombre d’individus trouvés dans I'estuaire externe au bout de

28 jours.

Tableau 9: Localisation des CIVELLES au bout de 28 jours de simulation pour quatre valeurs de
coefficient de diffusion

Nombre d’individus au bout de 28 jours

Coeff de . .

diffusion  Estuaire  Estuaire  Corare  Estaire oo 0006 Dordogne

(m*s™) externe moyen fluvial fluvial fluviale fluviale

Garonne Dordogne

Exp1 0 0 1440 1700 280 900 200 880
Exp1_1 1 852 391 94 6 2064 1993
Exp1_5 5 1092 5 0 0 2459 1844
Exp1_10 10 1305 2 0 0 2393 1700
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Enfin, la Garonne profite plus de I'’échappement des pieéges numériques que la Dordogne. A
partir de 5m?s™, une fois ce probléme réglé, la proportion entre les deux fleuves se
stabilise.

Ces premiers résultats nous ont conduit a fixer, pour les autres expériences, le coefficient de

diffusion a 5 m?s™.

Le secteur d’arrivée des CIVELLES dépend grandement de leur localisation de départ. Les
résultats pour la premiére vague de migration pour I'expérience 1_5 sont présentés a la
Figure 67. Les CIVELLES a la marge de la fagade maritime restent bloquées en zone marine.
Les poissons se retrouvent majoritairement en Garonne (respectivement en Dordogne) si

leur zone de départ est plutét sud (respectivement nord).
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105 ‘ |
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Figure 67: Secteur d'arrivée au bout de 28 jours de simulation en fonction de la position de départ sur

la facade océanique pour I'expérience 1_5

Les temps médians pour atteindre les limites de marée dynamique différent significativement
entre les deux fleuves (Pkruskan waiis < 0,001) (Figure 68). Le temps médian pour atteindre cette

limite en Dordogne est de 6,3 j (min: 3,6 ; maxi: 19,5) et de 7,2 j pour arriver en Garonne
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(min : 3,6, max : 22,7). C’est en fait le plus grand nombre de CIVELLES lentes, provenant la

partie sud de la fagade océanique, entrant en Garonne, qui engendre cette différence.
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Figure 68: Temps de transit pour atteindre la limite de marée dynamique en Garonne et en Dordogne

Le devenir des CIVELLES différe suivant les vagues de migration (Tableau 10). Les départs en
périodes de vives eaux (vagues 3, 4 et 5) conduisent a une rétention plus importante dans
I'estuaire externe et a une diminution de la colonisation relative de la Dordogne par rapport a
la Garonne. L’observation des trajectoires individuelles montre des déplacements le long de
gyres d’autant plus marquées que les courants sont forts dans la partie nord de la zone
marine conduisant a des sorties de l'univers de simulation plus importantes d’ANIMAUX dont

la plupart étaient destinés a rentrer en Dordogne.

Les durées de transit fluctuent également en fonction des vagues de migration avec, pour les
vagues 2, 3 et 4 une diminution significative (test de Kruskall Wallis au seuil de 5 %) des
temps de traversée jusqu’a la limite de salure des eaux (Figure 69) ou jusqu’a la limite de

marée dynamique (Figure 70) en Dordogne comme en Garonne.
La Figure 71 montre que les CIVELLES migrent préférentiellement en rive gauche plutét qu’en

rive droite (3,1 fois plus nombreuses et 1,7 fois plus présentes) ou plutdt que dans I'axe de

I'estuaire (3,6 fois plus nombreuses et 3,1 fois plus présentes).
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Tableau 10: Localisation des CIVELLES au bout de 28 jours de simulation pour les six vagues de

migration pour 'expérience 1_5

Nombre d’INDIVIDUS au bout de 28 jours situés en

Estuaire Estuaire

Estuaire Estuaire Garonne Dordogne

externe moyen Gfluvial fluvial fluviale fluviale
aronne Dordogne
Vague 1 95 1 0 0 422 382
Vague 2 156 0 0 0 426 318
Vague 3 212 1 0 0 410 277
Vague 4 254 2 0 0 378 266
Vague 5 249 1 0 0 402 248
Vague 6 126 0 0 0 421 353

Enfin, 'observation des trajectoires montre que le déplacement des CIVELLES adoptant ce
comportement n’est pas optimal puisque elles sont actives, en se basant sur les variations

du niveau d’eau, avant I'inversion du courant.
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Figure 69 : Temps de transit pour les CIVELLES qui atteignent la limite de salure des eaux (groupes

dont les médianes des distributions ne different pas deux a deux) pour I'expérience 1_5
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Figure 70: Temps de transit pour les CIVELLES qui atteignent la limite de marée dynamique en Garonne
et en Dordogne (groupes dont les médianes des distributions ne different pas deux a deux) pour
I'expérience 1_5
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Figure 71 : Répartition des CIVELLES sur un transect de l'estuaire moyen au fonction du temps pour
I'expérience 1_5
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15.2.3. Deuxiéme série d’expériences avec des civelles migrant en fonction

de la direction du courant

Maintenant, les CIVELLES sont affectées d’un comportement de migration basé sur la
direction du courant. Elles sont actives quand la projection du courant sur I'axe d’écoulement
est négative. Cette régle de décision permet d’ « attendre » la renverse du courant qui peut
suivre de quelques minutes le début de la diminution de la hauteur d’eau (Guerin, 1993).

Les résultats sont a mettre en paralléle avec ceux de I'expérience Exp1_5. Tout d’abord, ce
comportement diminue le nombre de CIVELLES bloquées dans 'estuaire externe (510 contre
1 092 pour lI'expérience équivalente précédente). 255 POISSONS n'ont pas terminé la
traversée de I'estuaire fluvial au bout de 28 jours alors qu’aucun n’était dans ce cas dans
l'expérience Exp1_5. Le pourcentage de CIVELLES rentrées en Garonne est 57,8 %,

comparable a celui observé dans I'expérience précédente (57,1 %).

Tableau 11: Localisation au bout de 28 jours de simulation des CIVELLES dont le comportement de

migration est basé sur l'inversion de courant

Nombre d’INDIVIDUS au bout de 28 jours situés en

Estuaire Estuaire

Estuaire Estuaire Garonne Dordogne

externe moyen fluvial fluvial fluviale i
y Garonne Dordogne fluviale
Exp2 510 5 209 46 2614 2016

Ce comportement conduit a une diminution significative des durées médianes de transit total
dans les deux fleuves (Figure 72). Il permet également a des individus plus lents d’atteindre
la limite de marée dynamique dans les 28 jours, ce phénoméne étant plus marqué en

Garonne qu’en Dordogne.

Cette modification comportementale conduit toujours, comme dans I'expérience 1_5, a une

migration préférentielle des CIVELLES sur la rive gauche.
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Figure 72: Temps de transit pour atteindre la limite de marée dynamique en Garonne et en Dordogne
pour des civelles dont le comportement est basé sur la hauteur d’eau (Exp1_5) ou sur la direction du

courant de marée (Exp2)

15.2.4. Troisiéme série d’expériences avec des civelles migrant en fonction

d’une horloge non resynchronisable

Dans cette série d’expériences, les CIVELLES se maintiennent dans la colonne d’eau quand
leurs horloges internes sont en phase active. Les horloges sont déclenchées et
synchronisées une unique fois au moment du premier étale de basse mer rencontré.
Ensuite, elles fonctionnent en libre cours pour tout le reste de la migration.

Trois périodicités d’horloge interne (12 ; 12,4 et 13 heures), trois durées de phase active
(120 ; 180 et 240 min) et trois déphasages de la phase active par rapport a la basse mer
(60 ; 90 et 120 min) ont été testés.

Les résultats des simulations présentés dans le Tableau 12 montrent clairement qu’une
horloge interne non synchronisée doit avoir une périodicité supérieure a 12,4 h pour
autoriser une traversée compléte du systeme fluvio-estuarien. Dans ces conditions, entre 13
et 52 % des CIVELLES atteignent la Dordogne ou la Garonne. Les résultats sont d’autant
meilleurs que le déphasage par rapport a la basse mer est faible et que la phase active dure

longtemps.
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Tableau 12 : Position aprés 28 jours de simulation des 5400 CIVELLES avec une horloge interne non

resynchronisable pour 27 expériences virtuelles

= 2 ﬁ Nombre de CIVELLES situées en
- O - > T ~
s 2 T~ o=f o o
= 5 SE BE | e g £-2 g_c 2o cuo
= = TE S| SE T TLE §2F <S8 T8
Lo 2 Q= w“E’ 28 20 232 237 9; T3
23 N o £ 7] 5 0 £ hnE B WE § ® 2 o=

& E §. w w w o w8 o a
3-111 12,0 120 60 5327 73 0 0 0 0
3-112 12,0 120 90 5326 72 1 1 0 0
3-113 12,0 120 120 5238 162 0 0 0 0
3-121 12,0 180 60 5388 12 0 0 0 0
3-122 12,0 180 90 5267 127 3 3 0 0
3-123 12,0 180 120 5293 104 0 3 0 0
3-131 12,0 240 60 5380 17 1 2 0 0
3-132 12,0 240 90 5358 38 3 1 0 0
3-133 12,0 240 120 5336 60 2 2 0 0
3-211 12,4 120 60 2931 2469 0 0 0 0
3-212 12,4 120 90 869 4531 0 0 0 0
3-213 12,4 120 120 188 5118 9 85 0 0
3-221 12,4 180 60 1295 4105 0 0 0 0
3-222 12,4 180 90 195 4682 298 225 0 0
3-223 12,4 180 120 200 4357 437 406 0 0
3-231 12,4 240 60 328 4298 457 317 0 0
3-232 12,4 240 90 231 4071 563 535 0 0
3-233 12,4 240 120 215 3126 1182 877 0 0
3-311 13,0 120 60 2266 1474 646 983 5 26
3-312 13,0 120 90 3052 1626 334 387 0 1
3-313 13,0 120 120 3483 860 407 604 23 23
3-321 13,0 180 60 2379 325 575 1063 432 626
3-322 13,0 180 90 3051 423 376 846 294 410
3-323 13,0 180 120 3637 246 181 320 336 680
3-331 13,0 240 60 2476 114 332 430 769 1279
3-332 13,0 240 90 3319 138 139 244 551 1009
3-333 13,0 240 120 4050 86 47 102 366 749

La périodicité de 12,0 h réduit par 250 la probabilité d’atteindre I'estuaire fluvial
(franchissement de la limite de salure des eaux) (Tableau 13). C’est en fait lié au nombre
important de CIVELLES qui se retrouvent éjectées de l'univers de simulation lors des
premiéres marées. Par contre, une périodicité de 13,0 h par rapport a une modalité de 12,4 h
multiplie par quatre les chances d’arriver dans I'estuaire fluvial. Par ailleurs, les CIVELLES ont
intérét, pour migrer le plus loin, a augmenter leur durée d’activité, avec 50 % de chance
supplémentaire avec une période active de 2 h par rapport a une de 1,5 h. Le déphasage
optimum par rapport a I'étale de basse mer est de 60 min pour arriver dans les fleuves.
Enfin, une durée d’activité courte et un retard faible par rapport au stimulus basse mer
favorise une migration en Garonne au contraire d’'une périodicité longue qui augmente une

migration en Dordogne.
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Tableau 13: Résultats des régressions logistiques des probabilités d'atteindre les limites de salure des
eaux et de marée dynamique et de la proportion d’animaux en Dordogne par rapport a ceux ayant
atteint les fleuves en fonction des modalités des paramétres caractéristiques d’une horloge interne

non resynchronisable (entre crochet, l'intervalle de confiance de ce ratio a 95 %)

Evolution relative de la probabilit¢ | Evolution relative
d’atteindre de la probabilité
— — - d’aller en
la limite de salure la limite de marée
. Dordogne
des eaux dynamique
, . .. .., 12,0/ 0,004 [0,002; 0,005 1,459 [0,629; 3,385]
Périodicité [
(h) 12,4 1 ©° 1
13,0| 4,030 [3,891; 4,173] § 2,146 [1,999; 2,303]
Durée 120 | 0,384 [0,367; 0,401] o 3:; 0,845 [0,778; 0,918]
d’activité 180 1 § Tg 1
(min) 240 | 1,524 [1,469; 1,581] £Es 0,946 [0,888; 1,008]
Déphasage 60 | 1,420 [1,365; 1,478] g 0,916 [0,854; 0,981]
basse mer 90 1 3 1
(min) 120 | 1,142 [1,096; 1,189] 1,041 [0,969; 1,119]

Compte tenu du pattern de migration, nous retenons les expériences 3 322 et 3_331. La
premiére privilégie la rétention dans I'estuaire moyen car elle permet a 7,8 % des INDIVIDUS
d’étre encore dans I'estuaire moyen au bout de 28 jours et a 13 % d’atteindre la limite de
marée dynamique en moins de 28 jours. La seconde privilégie la colonisation amont puisque
37,9 % des INDIVIDUS atteignent la limite de marée dynamique mais seulement 2,1 % des

INDIVIDUS restent dans I'estuaire moyen.

Pour les expériences de cette série, de nombreuses CIVELLES changent d’estuaire fluvial.
Effectivement, dans la mesure ou leur horloge interne n’est pas resynchronisée, elles se
retrouvent déphasées par rapport au flot surtout en estuaire fluvial. Elles exploitent alors des
courants de marée descendante (d’ailleurs plus violents que ceux de flot) qui les ameénent a
étre chassées dans I'estuaire moyen. Au bout d'un certain temps, leur rythme d’activité
redevenant en phase avec le flot, les CIVELLES reprennent leur migration anadrome mais, au
grés des courants et de la diffusion, elles ne rentrent pas nécessairement dans le méme axe
fluvial que précédemment. Elles représentent 12,8 % des civelles pour I'expérience 3-322 et

31,7 % pour I'expérience 3-331.

Enfin, ce type de comportement modifie les axes de migration préférentielle. Il y a
maintenant autant d’observations a effectif non nul dans les trois tiers de la section de
I'estuaire pour les deux expériences identifiées. Pour I'expérience 3_322, autant de civelles

sont comptées sur les deux rives. Pour I'expérience 3_331, on compte 20 % de plus
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d’individus en rive droite qu’en rive gauche (Figure 73). Dans I'axe, les abondances sont

toujours plus faibles.
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Figure 73 : Répartition des CIVELLES sur un transect de l'estuaire moyen au fonction du temps pour

I'expérience 3_331

15.2.5. Quatriéme série d’expériences avec des civelles migrant en fonction

d’une horloge synchronisée a chaque basse mer.

Dans cette derniére série d’expériences, les CIVELLES ne différent de celles de la précédente
que par le fait qu’elles synchronisent leur horloge interne a chaque basse mer.

Avec une telle horloge, les résultats sont sensiblement différents (Tableau 14) : plus de 90 %
des CIVELLES atteignent la Dordogne ou la Garonne et au moins 40 % arrivent jusqu’en limite
de marée dynamique. La Garonne accueille systématiquement plus d’ANIMAUX que la

Dordogne.
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Tableau 14 : Position apres 28 jours de simulation des 5400 CIVELLES avec une horloge interne

resynchronisée pour 27 expériences virtuelles

= 2 % Nombre de civelles situées en

- O - > T ~

s 2 T~ o= o o

£ 8 5 SE HE | e g p_2 2_c 2o co
= = TE S| SE T TLE §2F <S8 T8
N 2 o= c g 28 20 2358 2357 °3 T3
22 & b < n 5 n £ NE © nE 5 T = o=

o 3 §. w w w-o w-83 O a

4111 12,0 120 60 395 37 70 13 2389 2496
4-112 12,0 120 90 228 111 115 24 2624 2298
4-113 12,0 120 120 170 77 203 27 2649 2274
4121 12,0 180 60 328 5 6 1 2714 2346
4122 12,0 180 90 211 23 32 6 2844 2284
4123 12,0 180 120 199 52 2558 68 329 2194
4131 12,0 240 60 314 4 0 0 2766 2316
4132 12,0 240 90 226 14 657 6 2209 2288
4-133 12,0 240 120 217 50 2655 1624 0 854
4-211 12,4 120 60 350 38 82 13 2491 2426
4-212 12,4 120 90 238 108 94 39 2621 2300
4-213 12,4 120 120 188 82 228 32 2690 2180
4-221 12,4 180 60 315 8 4 0 2740 2333
4-222 12,4 180 90 198 21 47 5 2815 2314
4-223 12,4 180 120 180 56 2528 65 336 2235
4-231 12,4 240 60 319 1 2 0 2743 2335
4-232 12,4 240 90 229 15 659 4 2142 2351
4-233 12,4 240 120 234 48 2613 1624 0 881
4-311 13,0 120 60 381 56 91 9 2462 2401
4-312 13,0 120 90 238 110 116 17 2535 2384
4-313 13,0 120 120 206 93 207 27 2656 2211
4-321 13,0 180 60 316 7 1 0 2770 2306
4-322 13,0 180 90 200 27 21 5 2830 2317
4-323 13,0 180 120 193 43 2592 56 329 2187
4-331 13,0 240 60 309 10 0 0 2820 2261
4-332 13,0 240 90 237 15 661 7 2174 2306
4-333 13,0 240 120 227 46 2618 1617 0 892

Logiquement puisque I'horloge interne se synchronise en permanence, les régressions

logistiques (Tableau 15) montrent que la périodicité de I'horloge n’a plus d’influence sur les

probabilités d’atteindre tel ou tel secteur ni sur la répartition entre fleuves. Une durée

d’activité plus faible réduit significativement les chances d’atteindre [I'estuaire fluvial,

augmente sensiblement la probabilité d’atteindre la limite de marée dynamique et favorise

légérement la migration en Dordogne. Le déphasage optimum pour traverser I'estuaire

moyen est de 90 min, il est de 60 min pour atteindre la zone fluviale. Un déphasage faible ou

fort augmente la migration en Dordogne.
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Tableau 15 : Résultats des régressions logistiques des probabilités d'atteindre différents secteurs du
systeme fluvio-estuarien et de la proportion d’animaux en Dordogne par rapport a ceux ayant atteint
les fleuves en fonction des modalités des parametres caractéristiques d’une horloge interne

resynchronisée (entre crochet, l'intervalle de confiance de ce ratio a 95 %)

Evolution relative de la probabilité | Evolution relative
d’atteindre de la probabilité
la limite de salure la limite de marée d'aller en
; Dordogne
des eaux dynamique
.. .. 12,0 0,987 [0,934;1,043] 0,990 [0,955; 1,027] | 1,000 [0,974; 1,026]
Périodicité 12.4 1 1 1
(h) 13,0| 0,966 [0,915;1,021] 0,984 [0,949; 1,021] | 0,992 [0,966; 1,018]
Durée 120 [ 0,754 (0,715,0,796] 1,501 [1433;1572] | 1,058 [1,031; 1,086]
d’activité 180 1 1 1
{min) 240 | 1,039 [0,981; 1,101 0,091 (0,087; 0,094 | 1,005 [0979; 1,031]
Déphasage 60 | 0,7551[0,714;0,797] 3,285 [3,152;3,423] | 1,071 [1,043; 1,099]
basse mer 90 1 1 1
(min) 120 | 0,944 [0,892;1,000] 0,372 [0,359;0,385] | 1,063 [1,036; 1,091]

A la lecture de ces résultats, I'expérience la plus acceptable par rapport la traversée totale
de la zone estuarienne est 4_322 avec 95,3 % des individus en limite de marée dynamique
et 0,5 % dans l'estuaire moyen. Vis a vis de la rétention dans l'estuaire moyen, c'est
'expérience 4_112 qui doit étre retenue avec 2,1 % des civelles en estuaire moyen et

91,2 % en limite de marée dynamique.

A nouveau, les CIVELLES migrent préférentiellement sur la rive gauche dans des proportions

comparables aux deux premiéres séries d’expériences.

15.3. Discussion

Nous avons réglé les probléemes de piégeage numérique de la version précédente du
simulateur (Lambert, 2002) en intégrant une diffusion constante dans chaque zone. La
valeur de 5 m? s semble un compromis acceptable et reste dans la gamme de valeurs
utilisées dans d’autres simulations (Jager, 2002; De Graaf et al., 2004). Le choix d'un
coefficient de diffusion uniforme est par contre critiquable puisque s’il simule les turbulences
liees au débit, il devrait étre proportionnel a l'intensité de ce dernier (Marinone et al., 2004).
Mais, cette stricte proportionnalité augmenterait alors a nouveau les problémes de piégeage
puisque les piéges numériques sont observés dans les zones a vitesse faible, la ou la
diffusion serait la plus faible. Il serait alors nécessaire d’'affecter un comportement de nage
aux CIVELLES leur permettant de s’affranchir des « pieéges » de 'ESTUAIRE. On pourrait alors
s’inspirer de la marche aléatoire, biaisée ou non, décrite par Scheibe (2002). Cette prise en
compte de ce déplacement propre ne serait d’ailleurs pas en contradiction avec les capacités

non négligeables de nage horizontale des civelles (cf paragraphe 12.4 de ce chapitre).
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La localisation des positions de départ s’avére, a I'usage, un point critiquable. Puisque
I'objectif de notre étude était de simuler la migration anadrome des CIVELLES, nous avions
choisi a priori, de les positionner en limite ouest de l‘'univers de simulation. Nous avons été
amenés a tester des comportements migratoires non optimaux conduisant a des
déplacements importants vers le large et donc a de nombreuses sorties de POISSONS de
'univers de simulation. |l aurait été plus opportun de choisir comme premiére position une
localisation au milieu de I'estuaire externe. Cela aurait vraisemblablement allongé I'errance
des ANIMAUX dans l'estuaire externe sans remettre en cause les probabilités d’atteindre

I'estuaire moyen et fluvial.

Nous avons montré que des dates différentes de départ modifient le devenir des civelles en
termes de temps de transit ou de fleuve de destination. Les dates différentes sont en fait un
cas particulier de variations des conditions hydrologiques expérimentées par les CIVELLES.
Les conséquences de différences de courant de marée testées ici sont certainement
généralisables a celles entrainées par des fluctuations de débit. Une simulation sur une
saison compléte de migration avec des conditions tidales et hydrologiques réelles permettrait
de préciser et de juger des variations temporelles de recrutement entre les deux fleuves. Des
différences dans le devenir des CIVELLES sont également induites par des variations, méme
modestes, d’utilisation des champs de vitesses comme celles existant entre les expériences
des deux premiéres séries (exploiter les courants quand la hauteur d’eau augmente ou
seulement quand la direction du courant est vers 'amont). Elles sont également observées
entre les expériences avec des comportements optimaux ou suboptimaux (séries 1 et 2) et
un comportement basé sur une horloge resynchronisable (série 4). Avec ce dernier
comportement, il est possible de faire arriver plus de CIVELLES en limite de marée dynamique
(95,3 % pour l'expérience 4_322 contre 79,5 % pour I'expérience 1_5 et 85,7% pour
I'expérience 2). Ceci s’explique par le fait que les CIVELLES n’exploitent pas les courants
« mal orientés » du début et de la fin du flot dans I'estuaire externe qui finissent par les

entrainer vers I'ouest.

Le premier point du pattern écologique stipule qu’'une partie des civelles doit atteindre la
limite de marée dynamique.

Contrairement a ce que nous avons pu écrire précédemment (Lambert, 2002), la migration
avec une horloge interne en libre cours ne semble pas en contradiction avec une traversée
du systeme fluvio-estuarien pour une fraction importante du flux de migrants (expérience
3_331), sous réserve de lui affecter une périodicité de 13 h et une durée d’activité de 240

min. McCleave et Wippelhauser (1987) affirmaient également qu’une migration calée sur les

159

CemOA : archive ouverte d'Irstea / Cemagref



Chapitre 3 : Modé¢le de migration estuarienne des civelles
15. Expérimentations in silico

conditions de migration en entrée d'estuaire permettait d’atteindre la zone fluviale de la
riviere Penobscot située a 30 km. Par contre, ils trouvaient des durées d’activité plus faibles
(190 min) et des périodicités en libre cours également plus faibles (10 a 12 h). Une réduction
de la durée d’activité (expérience 3_322) diminue sensiblement la réussite de la traversée.
De plus, la durée moyenne de transit trouvée dans nos simulations est largement supérieure
aux quelques jours de comportement en libre cours observé par McCleave et Wippelhauser
(1987). Les solutions trouvées ici sont donc contradictoires avec les observations
ameéricaines.

Avec une horloge resynchronisée, une durée d’activité de 180 min, proche de celle observée
par Wippelhauser et McCleave (1988) s’avére une solution acceptable pour atteindre la
limite de marée dynamique (expérience 4_322). Les expériences avec une telle horloge
montrent logiquement que la périodicité propre de I'horloge n’influe plus sur la migration.
Effectivement, c’est maintenant le zeitgebber « étale de basse mer» qui rythme le
comportement. Dans la mesure ou les CIVELLES le pergoivent sans ambiguité, il n’y a
finalement plus de différence avec un rythme exogéne calé sur le cycle tidal. Il serait
intéressant de réaliser des expériences numériques pour comparer des CIVELLES avec des
rythmes endogéne ou exogéne dans la cas d’'une perception bruitée du zeitgebber. Cela
nécessitera d’approfondir la simulation des régles de comportement (perception et

locomotion) telles que théorisées par Lorenz (1984).

Le deuxiéme point du pattern impose qu’une partie des animaux restent dans I'estuaire
moyen. Dans les 6 expériences retenues, la proportion d’ANIMAUX encore en aval de la limite
de salure des eaux au bout de 28 jours de simulation varie entre moins de 1 %o
(expériences 1_5 et 2) a 7,8 % (expérience 3_332). Ces valeurs, finalement faibles, posent
probléme. D’autant que le maximum correspond a une expérience qui ne permet qu’'a 13 %
des civelles d’atteindre la limite de marée dynamique. Un moyen de résoudre ce probléme
est de revenir sur le choix de la durée pendant laquelle les CIVELLES gardent leur
comportement d'utilisation préférentielle des courants de marée. Implicitement, dans nos
expériences, elle est de 28 jours. La réduction de cette durée permet d’augmenter la
rétention en estuaire mais diminue la réussite de la traversée totale de I'estuaire. Afin
d’illustrer cette idée, nous avons calculé les proportions d’animaux en aval de la limite de
salure des eaux et en amont de la marée dynamique en fonction de la durée du
comportement migratoire (Figure 74). Pour ce faire, nous avons utilisé la méthode non
paramétrique de Kaplan-Meier d’estimation d’'une fonction de répartition (Kalbfleisch et
Prentice, 1980), car elle permet de tenir compte de données censurées (civelles qui n'ont
pas encore dépassé la limite). Par exemple, si la durée d’activité migratoire est de 10 j, la

proportion de CIVELLES avec un comportement basé sur une horloge resynchronisable
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(expérience 4_322) en aval de la limite de salure des eaux est de 21,5 % et de 56,0 % en
amont de la limite de marée dynamique. Ces résultats semblent plus acceptables que ceux
obtenus au bout de 28 jours (respectivement 95,3 % et 0,5 %). Par contre, une activité
migratoire avec une horloge en libre cours (expérience 3_331) pendant 10 jours conduit a
une rétention en aval de la limite salure des eaux de 78,3 % des CIVELLES (au lieu de 50 %)
et & une migration jusqu’a la limite de marée dynamique de 8,8 % des INDIVIDUS (au lieu de
13,0 %). Cette réduction n’a donc d’intérét que pour les séries d’expériences 1, 2 et 3 a forte

proportion d’animaux en limite de marée dynamique.
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Figure 74 : Proportion d’individus (A) en aval de la limite de salure des eaux et (B) en amont de la

limite de marée dynamique calculé par la méthode Kaplan-Meier pour les 6 expériences retenues.

Une modélisation explicite de cette durée d’activité migratoire permettrait d’affiner ces
proportions. Elle pourrait se baser soit sur des considérations énergétiques (temps dans la
colonne d’eau), soit sur le développement ontogénique (voir a ce sujet la simulation de I'age
pigmentaire proposée par Briand et al., soumis-a), soit sur la cinétique des caractéristiques
physiologiques (Lambert et al., 2003c; Edeline et al., 2004).
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La structuration transversale du flux simulé montre que les CIVELLES utilisant de fagon
optimale (expérience 2) ou suboptimale (premiére et quatriéme seéries d’expériences) les
courants vers 'amont ont tendance a migrer préférentiellement sur la rive gauche dans
'estuaire moyen, en contradiction avec le troisieme point du pattern. Il faut que leur
comportement conduise a une errance dans la zone estuarienne pour que les animaux se
repartissent difféeremment entre les rives (expériences 3_322 et 3_331). Cette incohérence
peut s’expliquer par un choix inadapté de localisations de départ. Dans ce cas, la répartition
uniforme en limite ouest de l'estuaire maritime serait a rejeter. On peut au contraire
considérer cette répartition initiale comme valide. Il faudrait alors intégrer dans le simulateur
des déplacements actifs des CIVELLES vers la rive droite, au moins durant une partie de la
migration en imaginant, par exemple, des déplacements advectifs suivant le gradient de
salinité existant entre les deux rives dans I'estuaire moyen (Sottolichio, 1999). Des études
complémentaires sont donc nécessaires pour choisir entre ces alternatives. Sont
envisageables des cartographies des densités de civelles dans I'estuaire externe ou des
suivis de civelles marquées relachées dans l'estuaire moyen. La réussite de ces deux
approches reste aléatoire du fait de la faible densité d’animaux en estuaire externe dans le
premier cas, de la difficulté de récupération des animaux dans l'estuaire moyen et des
modifications probables du comportement par le marquage dans le second cas (Cantrelle,
1984; Lambert et al., 2003a).

15.4. Conclusion

Ces premiéres expériences numériques ont prouvé que le simulateur était opérationnel pour
accompagner la recherche sur le comportement migratoire des civelles dans 'estuaire de la
Gironde.

Il s’est avéré au final plus difficile que prévu de choisir entre les différentes expériences. Un
comportement avec une horloge non resynchronisée (expérience 3_322) donne les résultats
les plus compatibles avec le pattern a condition que les civelles gardent longtemps leur
activité migratoire, ce qui est en contradiction avec le comportement en libre cours chez la
civelle. Un comportement avec une horloge synchronisée conduit & une migration de la quasi
totalité des civelles jusqu’en limite de marée dynamique. Il faut alors réduire sensiblement la
durée d’activité migratoire pour obtenir des résultats acceptables.

Au final, ce travail de simulation nous a montré que non seulement les mécanismes
éthologiques d’utilisation des courants de marée devaient étre étudiés finement mais aussi
qu'il ne fallait surtout pas négliger les mécanismes d’abandon du comportement migratoire,
pour lesquels nous commencgons seulement a avoir quelques informations. Il n’empéche
gu’une activité des civelles rythmée par une horloge interne synchronisée reste I'hypothése

la plus vraisemblable.
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16. FONCTIONNEMENT THEORIQUE D’UNE HORLOGE INTERNE

Une horloge interne a la base du comportement migratoire des civelles est le mécanisme
fondamental (cf paragraphe 12) sur lequel nous avons construit notre simulateur (cf
paragraphe 14). Les expériences in silico (cf paragraphe 15) nous ont montré I'importance
de la synchronisation de I'horloge interne. Nous avons choisi de simuler les résultats du
fonctionnement d’'une horloge interne (réponse binaire périodique) sans toutefois chercher a
reproduire son mécanisme propre. Il existe pourtant dans la littérature des éléments
permettant d’approfondir son fonctionnement.

L’objectif de cette partie est donc de définir et d’explorer un modeéle théorique d’horloge

interne susceptible de reproduire le rythme circatidal observé chez la civelle.

16.1. Pattern de fonctionnement d’une horloge interne

Fidéles a notre méthode de modélisation, nous avons défini un pattern qui résume les
caractéristiques du fonctionnement d’'une horloge interne telles que nous les supposons
dans le cas de la civelle en migration.

Ce modéle doit (i) s’appuyer sur une structure en accord avec la théorie des horloges
internes (ii) présenter une périodicité en libre cours variant entre 10 et 12 heures, (iii)
permettre une période d’activité proche de 190 min, (iv) pouvoir se synchroniser avec un
signal marée. Les trois derniers points s’appuient sur les expérimentations de Wippelhauser

et McCleave (1988) et sur les conclusions de la synthése bibliographique réalisée au 12.3

16.2. Synthése des différents modéles

Les modéles théoriques d’horloges internes sont des moyens pour définir un jeu minimal de
causes et d’effets suffisant pour décrire le fonctionnement des cycles biologiques tels qu’ils
sont sensés opérer (Dunlap, 1999). Il est fort probable que la réalité biochimique soit plus
complexe mais ces outils ont un réel intérét heuristique dans la mesure ou ils reproduisent
les principales caractéristiques attendues d’'une horloge interne, i. e. (i) une périodicité
propre en I'absence de stimuli externes, (ii) une capacité a se synchroniser avec des cycles
du monde extracellulaire ou extraorganisme.

Dans la mesure ou les développements concernant les horloges circadiennes sont
nombreux (Lema et al., 2001), nous avons choisi de nous inspirer de cette littérature pour
mener I'exploration du fonctionnement théorique d’'une horloge interne associée a un

comportement cyclique en phase avec la marée.
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Le principe général du mécanisme de toute horloge interne semble étre une rétroaction
négative d’'une ou plusieurs molécules spécifiques qui affectent directement ou indirectement
la transcription de leur propre géne (Dunlap, 1999). Cette idée remonte au modele de
Goodwin (1965) qui simule a l'aide de trois équations différentielles, les concentrations
d’ARNm, d’'une protéine et d'un facteur inhibiteur de la transcription. Olde-Scheper et al.
(1999b) l'ont repris en considérant que la protéine effective, celle capable d’exprimer le
rythme, inhibait la production d’ARN messager (Figure 75 A). Sous réserve d’introduire des
non linéarités dans les productions et un délai entre celles de ’TARNm et de la protéine, le
systéme se réduit a deux équations différentielles tout en reproduisant correctement les
caractéristiques d’une horloge interne (Olde-Scheper et al., 1999a). Lema et al. (2000) ont
encore simplifié ce modéle en ne considérant plus la dynamique de la production ARNm
sous forme d’une équation différentielle mais d’'une fonction hyperbolique de la concentration

en protéine effective (Figure 75 B).

Ces approches n’intégrent pas de boucles de rétroaction positive comme dans les travaux
de Smolen et al. (2001) sans que cela ne diminue la robustesse des oscillations a des
variations des paramétres (Smolen et al., 2002). Elles ne cherchent pas non plus a intégrer
le phénoméne de compensation vis a vis de la température comme celui proposé par Ruoff
et Rensing (1996).
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Figure 75: Représentation schématique des éléments biologiques de la cascade de la synthese
protéique, supposée étre élémentaire pour générer un rythme circadien A) d’aprés Olde-Scheper et al.

(1999a). B) d’aprés Lema et al. (2000) .Voir le texte pour la définition des termes

Nous avons retenu le modéle de Lema et al.(2000) qui se veut simple, général, interprétable
en terme moléculaire et biologiquement réaliste. Il est le plus parcimonieux avec seulement
cing paramétres. Par ailleurs, il offre la possibilité de simuler des périodicités entre 8 et 40
heures, alors que l'exploration du modéle de Olde-Scheper et al. ne permet pas de
reproduire des périodes inférieures a 13 heures (Olde-Scheper et al., 1999a). Enfin, comme
les autres modéles, il offre la possibilité de synchroniser les oscillations avec des fluctuations
périodiques de I'environnement, sous forme d’impulsions courtes ou de phénoménes

continus.

Les équations du modéle de Lema et al. (2000), traduction mathématique de la Figure 75 B,

sont les suivantes :

" =K,G(1-6)-K,E(t) (1)
G(1-6)=— T (2)
E(1-6
1+{ (;(, )}

t est le temps en heure, E le niveau de protéine effective induisant le rythme (dans une
unité quelconque), G le niveau d’activation du géne responsable de la synthése protéique.
L’équation (1) résume la dynamique de I'horloge en stipulant que la variation de la
concentration de la protéine a linstant ¢ est égale au bilan entre sa production et sa
dégradation. Le premier terme est proportionnel (K,) au niveau d’activation du géne a
linstant -0 . Le paramétre o, correspondant au délai entre le début de la synthése de
'ARNm et la fin de celle de la protéine effective, permet de masquer toutes les réactions
biochimiques intermeédiaires. La dégradation est proportionnelle (K, ) a la concentration de
protéine effective a linstant . L’équation (2) simule la rétroaction négative de la protéine
effective sur I'activation du géne sous forme d’une fonction hyperbolique. La non linéarité de

ce processus est introduite par le coefficient de Hill n. K, est le coefficient d'inhibition.

La définition d’'un seuil délimitant des fenétres pendant lesquelles les processus sont

possibles (Rensing et al., 2001) permet de régler la relation entre la concentration de la
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protéine effective, variable continue, et le comportement de la civelle, réponse binaire (actif
ou passif) dans le cas du transport tidal sélectif. Dans notre cas, nous supposons que la
civelle devient active et nage dans la masse d’eau lorsque le niveau de la protéine dépasse

une certaine valeur. En dessous de ce seuil, elle est inactive et se réfugie sur le fond.

16.3. Méthodes d’analyse

La résolution d’un systéme d’équations comme celles proposées n’est possible que
numériquement. Nous avons donc fait appel a la procédure « dde23 » de Matlab qui
implémente la méthode de Runge-Kutta dans le cas d’équations différentielles avec retard
(Shampine et Thompson, 2001).

La recherche de périodicité s’inspire de la démarche mise oeuvre par Wippelhauser et
McCleave (1988) et synthétisée récemment par Levine et al. (2002). Elle integre un
corrélogramme, un périodogramme basé sur une transformée de Fourrier du signal et une
analyse spectrale par maximum d’entropie (MESA). Le déphasage entre le niveau de
protéine effective et la chronique des vitesses de courants a été calculé en estimant le
décalage entre les pics des deux séries (Levine et al., 2002). L'efficacité du transport tidal
sélectif associé a une horloge a été évaluée en s’inspirant des travaux de Hill (1991)

présentés au paragraphe 12.1.3.

16.4. Calage sur une périodicité circatidale en libre cours

Lema et al. (2000) ont fixé les paramétres du modéle pour obtenir une horloge circadienne
de périodicité 22,9 h (Tableau 16). Parmi les 5 paramétres du modele, le retard 6 montre la
plus grande sensibilité vis a vis de la périodicité de I'horloge (Lema et al., 2000). En gardant
pour les autres parameétres les valeurs de référence proposées par ces auteurs, le modéle
exhibe pour des valeurs de 0 comprises entre 3,2 et 4,1 h des cycles dont la gamme de
périodicité est celle trouvée dans les expériences de libre cours de Wippelhauser et
McCleave (1988). Pour un rythme d’activité précisément de 12,4 h, le délai est de 4,0 h.
Nous avons retenu pour la suite de I'exploration une valeur de 6 de 3,5 induisant un rythme

de 10,9 h, Iégérement inférieur a celui de la composante lunaire du cycle de marée (12,4 h).

Tableau 16 : Valeurs des parametres retenues par Lema et al. (2000) pour une horloge circadienne

Paramétre Valeur

K, 0,4
K, 1,0
K. 0,04
n 2,5
o 8
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La Figure 76 présente I'évolution des niveaux de protéine effective et d’activation du géne
pour une horloge en libre cours. Comme pour une horloge circadienne, les courbes
s’éloignent d’une sinusoide réguliere. Dans les expériences de libre cours de Wippelhauser
et McCleave (1988), la présence des civelles dans la colonne d'eau était enregistrée
pendant 190 min. En supposant que cette valeur corresponde a la durée d’activité d’'une

civelle, le seuil de protéine effective correspondant est de 0,2684.
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Figure 76 : Evolution du taux de protéine effective E (trait plein), du niveau d’activation du gene

G (trait discontinu) et des périodes d’activité (bande grisée correspondant & des taux de E

supérieure au seuil de 0,2684) pour 48 heures de fonctionnement de I'horloge en libre cours

16.5. Calage de la synchronisation avec I’environnement

Aprés avoir calé I'horloge en libre cours et le seuil d’activation du comportement, il nous faut
maintenant synchroniser cette horloge avec les fluctuations environnementales. Nous avons

considéré deux signaux tous deux issus de I'évolution de la vitesse du courant d’'une marée

a composantes lunaire et solaire.
Le premier signal U représente l'intensité de la vitesse du courant. Il s’écrit simplement (cf.

paragraphe 12.1.3).
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2 2
U(t)=0,75cos 22 1140,25¢c0s| =1
124 12.0

Les vitesses sont exprimées en unité de distance par heure (UD h™). Les valeurs positives
correspondent aux courants de flot, les négatives & ceux de jusant. U vaut 1 UD h™' lors des
flots de vives eaux, -1 UD h™ lors des jusants de mortes eaux. Une utilisation sélective de
tous les courants de flot conduit & déplacement net positif moyen de 0,25 UD h™ vers
I'amont. Le périodogramme de ce signal donne une périodicité a 12,6 h, le MESA a 12,3 h.

Le deuxiéme signal U,,, correspond a des impulsions d’'une heure centrée sur I'étale de

basse mer. Il s’écrit de la maniére suivante.

1siU(1-0,5)<0et U(t+0,5)>0
0 sinon

(0]

16.5.1. Mode de synchronisation

Classiquement, il est admis que I'environnement affecte les oscillations circadiennes au

travers de la modulation de la synthése ou de la dégradation de molécules clé (Dunlap,

1999). Nous avons modifi€ I'équation (1) pour intégrer des synchroniseurs S, et S, qui
modulent respectivement K, et K, .

dE (1) .

7=1<e[1+se(t—5 )|G(-6)-K,[1-8, (1) E(r) (3)
avec & le délai entre la fin de la cascade de la synthése protéique et I'action du
synchroniseur S, .

Cela nous a permis de tester six modes de synchronisation :
(H1) : la vitesse du courant favorise la production de la protéine effective durant le flot et

'inhibe durant le jusant au moment de la transcription du géne de I'horloge. Dans ce
cas, S, est égal & U, & vaut § et S,reste nul. Le taux d’activité du géne (2K,) est

maximale pour les flots de vives eaux, nulle pour les jusants de mortes eaux.

(H2) : La seule différence par rapport a I'hypothése précédente est que la vitesse du courant
intervient a la fin de la cascade de la synthese protéique (S, =U , 5 =0, S,=0)
(H3) : L’étale de basse mer déclenche une synthése importante de protéine pendant une

heure au moment de la transcription du géne de I'horloge. (S, =4U,,,,8 =5,5,=0)
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(H4) : Identique a I'hypothése précédente mais le stimulus « étale de basse mer » intervient

a la fin de la cascade de la synthése protéique (S, =4U

BM

5 =0,5,=0)

(H5) : La vitesse du courant inhibe la dégradation de la protéine effective pendant le flot et

Iactive durant le jusant (S,=0,5" =0,S, =

U)

(H6) : La dégradation de la protéine effective est inhibé pendant une heure autour de I'étale

de basse mer (S, =0,5" =0,S,=U,, )

16.5.2. Résultats

Le Tableau 17 résume les résultats des différents essais de synchronisation.

Tableau 17: Synthese des résultats des différentes hypotheses de synchronisation d’une horloge

circatidale
Périodicite ~ Phase .
de la mini et by r'ném Déplacement net
Hypothése de synchronisation | production Maxiavec elt maxi ce P 1
» a phase (UD h™)
protéique  S,ou S, X
active (h)
(h) (h)
Utilisation optimale des flots - - - 0,25
Horloge en libre cours 10,9 [3,2;3,2] 0.17
(H1) S, =U,s8" =0,5,=0 12,4 [-1,2;0,5 [4,9;5,5] -0,18
(H2) S, =U,d5 =0,5,=0 12,4 [-1,2;0,5] [4,9;5,5] 0.17
(H3) S,=4U,, 0 = 0,5,=0 12,4 [-0,8;-0,9] [5,3;5,4] 0,05
(H4) §,=4U,, O = 0,5,=0 12,4 [-2,7;-2,5] [5,3;5,4] 0,22
(H5) S,=0 0 = 0,§,=U 12,4 [-1,6;-0.6] [6,1;6,4] 0,13
(H6) S,=0,5"=0,5,=U,, 12,4 - - -0,50

Toutes les hypothéses conduisent a une production de protéine effective sur un rythme de

12,4 h trés proche de la composante lunaire du cycle de marée. Elles augmentent

systématiquement la durée de la phase active. Cette augmentation combinée avec un

déphasage variable d’une hypothése a l'autre par rapport au synchroniseur conduit a des

déplacements nets soit vers I'aval (hypothéses 1 et 6) soit vers 'amont (hypothése 2 a 5). Le

déplacement net vers 'amont le plus important est obtenu en synchronisant sans retard
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I'horloge avec I'étale de basse mer. Il est méme meilleur que celui calculé pour une horloge
en libre cours du fait de I'augmentation de la période active. La Figure 77 illustre le
synchronisme entre la synthése protéique et la vitesse du courant ; la Figure 78 montre le
déplacement induit par ce comportement pour cette hypothése.

Avec I'hypothése 6 de synchronisation, l'allure du cycle de synthése protéique devient
instable rendant le synchronisme avec les marées aléatoire. Le déplacement net est alors

globalement orienté vers I'aval.

16.6. Discussion

Globalement, nous avons réussi a ajuster une horloge de Lema produisant un rythme
circatidal en libre cours et synchronisable par des cycles tidaux. Nous avons su paramétrer
un modéle d’horloge pour qu’il reproduise le pattern. Le meilleur résultat est obtenu en
synchronisant sans retard I'horloge avec I'étale de basse mer.

Toutefois, deux points méritent discussion. Tout d’abord, la prise en compte dans le modéle
du courant comme synchroniseur conduit a augmenter la durée de la période active tendant
a la rapprocher de celle du flot. Dans la mesure ou les expériences en libre cours soient
réalisées a vitesse constance non nulle, nous aurions du, dés le calage de 'horloge, tenir
compte de l'influence du courant. Par exemple si I'on considére que I'expérience de libre

cours présentée au paragraphe 16.4, est réalisée a une vitesse constante égale a la

moyenne de celles durant les flots (0,5 UD s™), la valeur de K, de 1 correspondrait pour

moitié a l'influence du courant. Cette correction limiterait alors 'augmentation a une heure de
la durée de la phase active induite par le synchronisme. Cette augmentation résiduelle peut
donc étre considérée comme une prévision secondaire vérifiable. Si les expérimentations ne
permettaient pas de montrer une variation de la phase active avec l'intensité du courant de
synchronisation, il faudrait alors imaginer un mécanisme plus complexe basé sur un seuil qui
change avec le niveau moyen de protéine effective (sorte de rétroaction par accoutumance

de la cellule a la protéine effective).

Le deuxieme point concerne la difficulté de synchroniser la période active avec le flot. Il est
logique d’obtenir une déphasage entre flot et période active si le courant influe au début de
la synthése protéique. Ce déphasage est réduit si 'on suppose une action sous forme
d’'impulsion au moment de la basse mer. C'est la déformation dissymétrique du signal
protéique qui masque partiellement le déphasage. Le meilleur synchronisme (en termes de
phase) est obtenu avec des actions sans délai de I'étale de basse mer méme si cette
absence de délai apparait en contradiction avec le principe de I'horloge qui repose sur une

rétroaction avec retard de la protéine effective sur sa production. Une piste a explorer serait
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une action avec un délai compris entre 0 et celui de rétroaction, solution biologiquement plus

acceptable qui signifierait qu'une des réactions de la cascade est sensible au courant.

Figure 77 : Evolution de la teneur de protéine effective pour une horloge dont I'étale de basse mer
entraine sans délai un pic de production protéique pendant 1h

150

100 - B

distance (UD)

1
0 5 10 15 20 25
temps (j)

Figure 78 : Distance parcourue par un individu ayant une horloge interne dont la basse mer influence

sans délai la production protéique durant 1 h
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16.7. Perspectives

Cette exploration théorique ne sera confirmée que s’il est possible de trouver une molécule
qui soit reliee a l'activité locomotrice et dont la cinétique ne contredit pas celle simulée.
Méme si elles ne sont pas de nature peptidique, les hormones thyroidiennes (T3 et T4) sont
des candidates potentielles. En effet, elles sont depuis longtemps associées au potentiel de
migration de la civelle (Fontaine et Callamand, 1941) et ont été invoquées dans la transition
comportementale en limite de marée dynamique (McCleave et Wippelhauser, 1987). Des
différences d’hormones thyroidiennes ont été trouvées entre des civelles escaladant une
chute d’eau et d’autres capturées en estuaire (Castonguay et al., 1990). Plus récemment,
Edeline et al. (2004) ont relié le statut thyroidien des civelles a des comportements
migratoires. Par ailleurs, une horloge interne circadienne influencant la production de T4 a
été mise en évidence pour la premiére fois chez un scianidé américain (Leiner et McKenzie,
2001). Toutefois, les hormones thyroidiennes pourraient ne pas étre les messagers
recherchés du comportement mais plutét leurs variations étre la conséquence de

modifications de I'activité locomotrice (Youngson, 1989).

Ce travail concerne une horloge circatidale. Toutefois, I'hypothése actuellement la plus
admise est qu’un rythme circatidal est sous l'influence d’'une horloge double circalunadienne
(Palmer et Williams, 1986; Williams, 1998). Comme la périodicité circalunadienne est proche
d’'une période circadienne, 12,4 contre 12,0 h et comme, par principe, une horloge peut se
synchroniser sous l'influence de I'environnement sur des périodes Iégerement différentes de
la sienne, une horloge circadienne peut donc tout a fait étre opérationnelle pour engendrer
un rythme circalunadien. Palmer (1995 ) a d’ailleurs émis I'hypothése, a partir d’arguments
sur les avantages évolutifs, que I'horloge double circalunadienne s’appuierait en fait sur deux
horloges circadiennes.

Nous avons testé la possibilité de coupler deux horloges circadiennes de Lema pour obtenir
un rythme circatidal. Cela revient a considérer I'interaction de deux protéines effectives, a et
b, qui toutes deux déclenchent I'activité de I'animal. Aprés essais erreurs, nous avons réussi
a les coupler en considérant qu’'une horloge servait de synchroniseur a I'autre (Figure 79).
Plus concretement, 10 % de chaque protéine effective inhibe avec retard la production de
'autre protéine. Dans ces conditions, et sous réserve que les conditions initiales des deux
protéines ne soit pas égales, les deux horloges se calent en opposition de phase, et la
périodicité du signal résultant est de 12,4 h. Reste a explorer comment les facteurs de
I'environnement peuvent synchroniser une telle horloge. On peut imaginer que l'une soit
sensible au cycle nycthéméral, I'autre au cycle tidal, et qu’en fonction de I'importance des

signaux environnementaux, l'une ou l'autre des horloges synchronise I'ensemble. Cette
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spéculation permettrait d’expliquer la succession comportementale de I'anguille dans sa
migration anadrome, rythme nycthéméral chez la leptocéphale, circatidal chez la civelle et a

nouveau nycthémeéral chez la jeune anguille jaune.
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Figure 79 : Principe d'une horloge double circalunadienne, basée sur deux horloges circadiennes de

Lema

Enfin, le dernier point a améliorer dans ce modéle théorique de fonctionnement de I'horloge
interne avant de pouvoir I'intégrer dans le simulateur individus-centré est I'amortissement
rapide de l'activité locomotrice observée dans les expériences en libre cours. L’idée serait
d’élever a une puissance supérieure a 1 le niveau de protéine effective dans le terme

correspondant a la dégradation.

17. BILAN DU SIMULATEUR DE MIGRATION DE CIVELLES EN ESTUAIRE

Le travail de synthése préalable a la modélisation nous a conduit a repositionner la question
de la migration des civelles en estuaire. L'orientation de la recherche des 20 derniéres
années sur cette question avait conduit a considérer les mécanismes mis en jeu par
'anguille comme originaux et spécifiques. Comme illustration de ce point, le dernier article
francais de synthése sur le sujet (Elie et Rochard, 1994) ne fait pas allusion au transport tidal
sélectif et ne cherche pas a faire des comparaisons avec d’autres espéces. Par contre, le
récent bilan bibliographique sur l'anguille américaine (Nilo et Fortin, 2001) définit
expressément la migration des civelles comme un transport sélectif par courant de marée.
Ce positionnement est effectivement important car il ouvre sur la possibilité d’analogies avec
d’autres organismes aquatiques pour lesquelles de nombreuses recherches existent (pour

une revue, Forward et Tankersely, 2001). En fait, il s’agit plus d’'un repositionnement car
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d’aprés Forward et Tankersley (2001) ce mécanisme a été étudié pour la premiére fois par
Creutzberg en 1958 sur la civelle d’anguille...

Ce transport tidal sélectif est fréquent chez les animaux aquatiques, surtout chez les larves
dont les capacités de nage ne sont pas adaptées aux déplacements qu’elles doivent
effectuer. Il ne semble pas, toutefois, répondre a un unique mécanisme éthologique. Pour
certains animaux dont la civelle d’anguille, il correspond a rythme endogéne synchronisé sur
I'environnement, pour d’autres a un rythme exogéne. Il permet soit de migrer vers 'amont
soit vers I'aval ou de stabuler pour un temps dans une zone particuliére.

Ce travail préalable a également été I'occasion de porter un regard évolutionniste sur cette
question de la migration des civelles. Il nous a obligé a ne plus considérer la finalité de la
migration comme la traversée de la zone estuarienne pour rejoindre les eaux douces. La
réussite, en termes évolutifs, serait plutdét de permettre a une fraction d’'individus de rester en
estuaire et a une autre de franchir la limite de marée dynamique. On peut méme aller plus
loin dans le raisonnement en considérant qu’un individu a intérét a chercher a rester en zone
saumatre et que les animaux mal adaptés ou ayant expérimenté des conditions
environnementales défavorables sont rejetés a 'amont méme si I’ « échec » de certains
individus peut étre bénéfique pour la population (colonisation d’autres habitats). Compte tenu
des conséquences importantes pour le fonctionnement de la population, cet affaiblissement
du caractere obligatoire de la migration chez 'anguille mérite a I'évidence encore réflexions
et approfondissements. A noter que cette nouvelle position converge avec les travaux sur
I'histoire saline des anguilles concluant & une catadromie facultative chez les anguilles
tempérées (Tsukamoto et Arai, 2001).

L’analyse de captures expérimentales de civelles d’anguille dans I'estuaire de la Gironde
nous a permis de préciser la structure spatiale des abondances dans cet estuaire. Nous
avons utilisé cette structuration pour définir le pattern écologique utile au processus de
modélisation. La structure temporelle, quant a elle, nous a permis d’avancer des hypothéses
sur linfluence des facteurs de I'environnement qui pourraient étre intégrés dans une
modeélisation pluri-saisonniére du phénomeéne.

A partir des éléments de cette synthése préalable susceptibles d’étre intégrés dans un
pattern écologique, nous avons choisi d’en retenir trois pour asseoir notre travail de
modélisation : (i) une partie des civelles doit atteindre la limite de marée dynamique, (ii) une
autre fraction doit rester dans I'estuaire moyen, (iii) les densités de civelles entre les rives ne
sont pas différentes. Trois autres points pourront étre incorporés au pattern pour des
améliorations futures du simulateur.

Si l'identification du mécanisme de base mis en jeu lors du transport tidal sélectif a été facile
dans le cas de la civelle - rythme endogéne -, il a été beaucoup plus délicat de choisir parmi

les facteurs de I'environnement celui (ou la combinaison de ceux) qui joue le rdle de
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synchroniseur. A I'évidence, il y a nécessité d’expérimentations complémentaires. Pour
poursuivre notre travail, nous avons considéré les deux hypothéses nous paraissant les plus
acceptables, soit I'’horloge fonctionne en libre cours lors de la traversé estuarienne soit elle
se synchronise a chaque étale de basse mer.

Nous avons ensuite implémenté une nouvelle version du simulateur de migration des civelles
en estuaire s’appuyant sur une représentation plus correcte du support de vie et des
mécanismes éthologiques. Cette étape marque la fin des deux premiéres phases du
processus de modélisation de Wiegand et al. (2003).

Les résultats obtenus confirment I'importance de I'horloge interne et de son synchronisme
dans l'efficacité du transport tidal sélectif chez la civelle. lls n’écartent pas un fonctionnement
en libre cours méme si le calage des parameétres trouvé est en contradiction avec les
observations de terrain. lls montrent aussi toute la complexité induite par la variabilité des
champs de vitesse et par des différences méme modestes d’utilisation des courants par les
animaux. Méme avec une horloge resynchronisée, I'accord avec les points du pattern n’est
pas total. Il est difficile d’obtenir des abondances comparables entre les rives. Cela nous a
amené a insister sur 'importance d’un élément du transport tidal que nous avions neégligé
dans cette version du simulateur : les mécanismes d’abandon du comportement d’utilisation
préférentielle des courants de marée. Par rapport au cycle de modélisation, nous
considérons que la troisitme étape n’a pas permis de définir les parameétres du modéle
conduisant avec une compatibilité avec le pattern. Cela nous impose donc de revenir a la
premiére phase pour intégrer le mécanisme d’abandon du transport tidal sélectif.

Par ailleurs cette premiére utilisation du simulateur a mis en exergue la difficulté a interpréter
les résultats qui « souffrent » finalement dans ce type de modélisation d’'une trés (trop)
grande richesse (Megrey et al., 2002). A I'évidence, il faudra poursuivre 'effort de définition
d’outils pertinents de présentation et d’interprétation des résultats.

Ces simulations nous ont également incité, dans une derniére partie, a approfondir le
fonctionnement d’'une horloge interne Nous avons proposé une représentation informatique
compatible avec les connaissances biologiques des horloges et avec les connaissances
ecologiques concernant la civelle. La synchronisation par une importante synthése protéique
au moment de l'étale de basse mer a donné les meilleurs résultats, confirmant I'option
choisie dans le simulateur. Nous avons également mis en évidence une augmentation de la
durée de période active induite par la synchronisation qui reste a valider expérimentalement.
Reste a trouver, avant d’'intégrer ces mécanismes moléculaires dans les objets CIVELLE du
simulateur, un moyen de reproduire la perte rapide d’activité locomotrice observée dans les

expérimentations en libre cours.
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Chapitre 3 : Modele de migration estuarienne des civelles
17. Bilan du simulateur de migration de civelles en estuaire

Au bilan, ce travail, comme bien d’autres en modélisation, permet autant d’avancées dans la
structuration des connaissances existantes que dans la production d’idées nouvelles. Il nous
oblige a préciser un mécanisme sous estimé et permet d’envisager des développements
futurs intéressants. Enfin, il représente bien évidemment quelgues nombreuses heures de
programmation dont la valorisation effective ne peut s’envisager que par une pérennisation

du code produit.
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CHAPITRE 4 : CONCLUSION GENERALE

Il est temps de mettre un point final a ce qui n’est qu'une étape dans une dynamique de
recherche. Mais avant, nous allons dresser le bilan de la démarche, rappeler les avancées
de ce travail en précisant I'importance scientifique et l'intérét pour la gestion des résultats
trouvés. Enfin, puisqu'il est si difficile de mettre un point final, nous le remplacerons sans trop

de scrupules par des points de suspension en forme de perspectives.
1. BILAN DE LA DEMARCHE

1.1. Une méme méthode pour étudier plusieurs phénomeénes

O Modélisation expérimentale orientée par les patterns

La modélisation a été I'approche privilégiée tout au long de ce travail de recherche. Nous
'avons appliquée a la dynamique de la fraction de population de I'anguille dans un réseau
hydrographique, aux déplacements des civelles en estuaire ainsi qu’au fonctionnement d’'une
horloge interne. Afin d’éviter d’errer dans le labyrinthe de la modélisation, nous avons suivi la
méthode Wiegand et al. (2003) comme un fil d’Ariane. Rappelons, que dans un premier
temps, il s’agit de définir un pattern écologique et de construire un modéle susceptible de
reproduire ce pattern. Puis, il faut déterminer les paramétres a tester, leur gamme de
variation ainsi que des hypothéses alternatives. Ensuite, une comparaison systématique des
résultats des simulations avec le pattern est menée. Enfin, des prévisions secondaires
vérifiables sont définies. Cette démarche expérimentale (Grimm et al., 1996; Mullon et al.,
2003) permet d’appréhender la réalité du monde virtuel créé et de progresser dans la
connaissance des phénomeénes étudiés. C’est d ‘ailleurs la mise en ceuvre rigoureuse de
cette démarche qui rend particulierement puissante la modélisation numérique, comme
d’ailleurs I'approche empirique.

Il est clair que la définition des patterns, ces structures caractéristiques et clairement
identifiables dans la nature ou dans les données de la nature (Grimm et al., 1996), constitue
I'étape clé du processus de modélisation. lls nous ont permis de définir la granularité du
modéle, en particulier les échelles spatiales et temporelles de représentation des
phénoménes, le niveau de précision des processus. lls nous ont surtout donné des éléments
pour caler les paramétres des processus biologiques pour lesquels nous ne disposions pas
d’'informations. Pour le modéle de dynamique de population et pour celui de I'horloge interne,
nous avons construit, a partir de synthéses bibliographiques, les patterns comme des
paradigmes des phénoménes étudiés sans chercher a les ancrer dans une réalité
particuliere. Cela nous a conduit a « dépoussiérer » ces visions idéalisées de la réalité,

activité qui constitue l'essentiel du travail scientifique (Kuhn, 1983). Le modele de
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déplacements des civelles s’est appuyé sur des observations de terrain géoréférencées
méme si au bilan de son utilisation, ce sont une nouvelle fois les concepts de base ayant
présidé a son élaboration qui ont été critiqués.
U Réductionnisme et holisme

Pour chaque question abordée, nous avons adopté, dans un premier temps, une démarche
réductionniste qui décompose le phénoméne global en processus élémentaires. Elle est
finalement classique en sciences et ne pose probléeme que si elle n'est pas suivie d'une
étape de reconstruction qui permet de rassembler et d’analyser simultanément toutes les
parties d’'un tout. Pour le modéle de dynamique de population, aprés la phase d’analyse
réductionniste, nous avons réussi une recomposition holiste, certes partielle puisque la
relation géniteurs-larves n’a pas été intégrée mais qui nous a permis d’explorer les
interactions entre les processus et de préciser la structuration spatiale de la fraction de
population d’un bassin versant. Par contre, la phase de reconstruction concernant I'étude
des migration des civelles ne peut étre considérée comme terminée. Si les comportements
de base de la civelle sont intégrés dans le simulateur de migration et permettent de simuler
les déplacements en estuaire, il reste a intégrer le mécanisme d’abandon du transport tidal
sélectif et a implémenter dans I'objet CIVELLE le fonctionnement de I'horloge interne. De
méme il faudra aborder le couplage des mécanismes éthologiques de la migration des
civelles avec le processus de recrutement du modeéle de dynamique de population. Au
moment de cette reconstruction se posera le probléme de I'intégration ou non des niveaux
de détail imposés par un pattern du phénoméne infra par rapport au niveau supra. Par
exemple, faudra-t-il inclure dans les méthodes de la CIVELLE les équations de la synthése
protéique de I'horloge interne au simplement la relation (si elle s’avére confirmée par des
expérimentations) entre intensité du courant et durée d’activité pour des CIVELLES

synchronisée avec la marée ?

Q Un cercle vertueux in silico in vivo
Nous pensons qu’il est possible de définir un cercle vertueux qui relie les approches in silico
et in vivo, la premiére aiderait la seconde a dépasser une contemplation stérile de la nature
alors que la seconde éviterait a la premiére un découplage infructueux vis a vis de la réalité.
Dans une démarche de recherche sans modélisation, I'inférence au processus sous jacent
est bien souvent postérieure a l'interprétation des résultats de I'expérimentation ou de
I'observation, ce qui la rend difficile et souvent infructueuse. Une approche de modélisation
en accompagnement de la recherche modifie le rapport a la perception de la réalité. Elle
oblige a mieux formuler a priori I'hnypothése a soumettre a la réalité. Elle oriente donc la

construction des expérimentations ou des observations a mener, elle conduit a modifier
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linterprétation des résultats. En retour, ces approches de terrain permettent de critiquer le
modeéle et donc de le faire progresser.

Il est clair qu’'a la suite de ce travail « trés virtuel », il est important de mettre en ceuvre des
campagnes d’observations ou des expérimentations pour valider les résultats trouvés. Dans
cet esprit, un travail de doctorat sur les profils migratoires des civelles d’anguille en estuaire
est engagé afin de définir, au travers d’expérimentations, le réle des facteurs internes et
environnementaux lors des déplacements de ces animaux. Nous envisageons concernant le
modéle de dynamique de la fraction de population dans un réseau hydrographique de
'appliquer dans des hydrosystémes particulierement bien documentés comme celui de la

Vilaine.

1.2. Deux difficultés principales

La premiére difficulté provient de I'analyse informatique d’'un objet de recherche : il est
impossible de définir a priori les spécifications du modéle puisque au fur et a mesure des
utilisations, de nouvelles spécifications apparaissent. C’est donc bien une démarche itérative
qu’il faut mettre en oceuvre. Les premiers résultats de la simulation des migrations
estuariennes des civelles nous ont révélé l'importance du mécanisme d’abandon du
transport tidal sélectif que nous avions sous estimé, nous obligeant a interrompre le cycle de
modeélisation et a préciser la conception du simulateur. Dans le modéle de dynamique de la
fraction de population dans un bassin versant, nous avons pu paramétrer un modéle
compatible avec le pattern écologique et proposer des prévisions secondaires vérifiables.
Nous sommes bien conscients que si celles-ci sont réfutées par des observations de terrain,
il faudra reprendre I'analyse du phénoméne a modéliser.

La deuxieme difficulté provient des temps de simulations. Les durées de calcul sont
suffisamment longs pour différer le diagnostic sur la pertinence des choix de modélisation.
Pour la dynamique de la fraction de population, la simulation sur 25 ans a un niveau de
recrutement dure une dizaine de minutes ce qui conduit, pour I'exploration de 9 000
combinaisons pour 15 niveaux de recrutement, a plus de 15 jours de calcul sur un ordinateur
de bureau... Pour les civelles en estuaire, la simulation pendant 45 jours de 6 vagues de
migration de 900 POISSONS chacune dure en moyenne 8 heures, soit pour 27 combinaisons
de paramétres preés 10 jours. Il a fallu parfois laisser travailler I'ordinateur pendant les
vacances pour s’apercevoir au retour qu’il y a une erreur dans le code ... Sans l'accés a la
grappe de calcul du Cemagref, il aurait été difficile de mener a bien I'exploration du
simulateur de migration des civelles. Au final, c’est beaucoup d’heures de travail qui ne sont
que partiellement valorisées dans ce document ou dans les publications scientifiques

(actuelles et futures). Elles sont par contre largement capitalisées dans les modéles eux
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méme. Rien n’est donc perdu a condition de se donner les moyens de pérenniser le code et

d’utiliser le modéle !

2. LES APPORTS DE CE TRAVAIL

Nous nous étions fixé comme objectif de synthétiser les connaissances actuelles sur
I'écologie de I'anguille, de tester quelques hypothéses et d’identifier les éléments clefs de la
dynamique en nous focalisant sur la modélisation du fonctionnement d’'une fraction de
population d’anguille dans un hydrosystéme et sur la simulation des déplacements des

civelles en estuaire.

2.1. Modéle de dynamique d’une fraction de population d’anguilles dans un

réseau hydrographique
Pour la premiére fois, un modéle de dynamique d’une fraction de population d’anguilles
integre les déplacements des animaux au sein d’'un réseau hydrographique. Nous avons
identifié 18 jeux de paramétres parmi 13 000 qui respectent le pattern résumant le
fonctionnement d’'une fraction de stock. Cette réussite prouve, jusqu’a prochaine falsification,
la validité du modéle. Ces jeux de paramétres peuvent étre interprétés comme autant de
combinaisons de traits de vies potentiels pour I'anguille. Leur sélection nous a permis de
déduire quelques éléments sur I'écologie de cette espéce. Nous avons rejeté les hypothéses
d’'une mortalité indépendante de la densité et d’'un déterminisme du sexe au moment de la
fusion des gamétes au profit d'un modeéle incluant une mortalité densité dépendante et d’un
déterminisme sexuel métagamique également densité dépendant. Le premier point n’est pas
surprenant méme si les régulations densité dépendantes sont classiquement intégrées plutét
dans la relation géniteurs-juvéniles que dans la courbe de remplacement juvéniles —
géniteurs (Ricker, 1980). Le deuxiéme point confirme le consensus actuel sur le
déterminisme du sexe chez I'anguille (Krueger et Oliveira, 1999). Enfin, la distribution des
valeurs retenues montre d’une part que les jeunes stades doivent pouvoir migrer rapidement
et doivent peu contribuer a la saturation d’'un compartiment et d’autre part que les anguilles
agées ne sont pas nécessairement sédentaires. La modélisation des déplacements
proposée ici est plus parcimonieuse que la théorie avancée par Feunteun et al. (2003). Les
anguilles du modéle sont identiques, leur capacité de déplacement diffusif variant
simplement au cours de leur vie alors que Feunteun et al. (2003) considérent des anguilles
« pionniéres » ou « fondatrices », « résidentes » ou « nomades ». Le pattern choisi ne nous
a pas obligé a intégrer cette variabilité et on peut d’'ailleurs se demander si cette typologie
d’individus n’est pas une illusion rétrospective, ou en d’autres termes, une conséquence du

phénoméne de migration plutét qu’une cause. Restent toutefois a identifier les mécanismes
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individuels (stimuli, intentions, contraintes internes, compétition) qui restent compatibles avec
une diffusion au niveau de la population.

Le fonctionnement de la fraction de population ainsi simulé induit une géographie particuliére
des processus, avec une contrainte de I'aval du réseau hydrographique sur la dynamique. La
différenciation sexuelle se déroule dans les secteurs aval, avec une dissociation des zones
de différenciation des femelles et des males, au moins pour les forts recrutements.
L’évolution de la capacité d’accueil des compartiments aval ne doit pas étre trop irréguliere
pour que le pattern soit le plus souvent respecté. |l faut également des effets densité-
dépendants limités concernant la mortalité et le déterminisme du sexe, deux processus de
bas bassins versants.

A partir de cette réification du paradigme de la dynamique de population sous forme de
modéle numérique, nous avons pu élaboré un modéle discursif (Legay, 1997). Cette mise en
phrase (et non plus en équations ou en langage informatique) du fonctionnement d’'une
population d’anguilles nous a conduit a proposer une clé d’'interprétation des résultats de
suivis des stocks en milieu naturel en fonction du sex ratio du stock et de la localisation des

zones d’abondance des anguilles d’age différent.

2.2. Modéle de migration des civelles en estuaire

La principale avancée du travail de simulation des déplacement des civelles en estuaire est
d’avoir repositionné cette question dans la problématique plus générale du transport tidal
sélectif. La civelle en a certainement perdu de son originalité, elle n’est plus la seule a utiliser
les courants de marée pour migrer vers I'amont. En contrepartie, les scientifiques qui
I'étudient ont gagné un corpus d’expérimentations et de théories dans lequel ils peuvent
trouver des analogies.

Une deuxiéme avanceée correspond a une remise en cause de la fonction proximale a partir
d’une réflexion sur la fonction finale du comportement de migration des civelles. Il n’est plus
évident que lintérét évolutif d’une civelle soit de réussir a traverser la totalité de I'estuaire
comme le laissait penser la classification de l'anguille dans les poissons amphihalins
thalossotoques (Fontaine, 1976). Cette souplesse permettrait alors une colonisation la plus
large possible des différents habitats continentaux augmentant les chances de succés de
croissance comme de préparation de la maturation sexuelle dans des systémes ou

finalement, du fait de leur cloisonnement, les échanges sont difficiles.

Une fois ces deux points intégrés et aprés avoir complété la synthése de la description
phénoménologique par I'analyse de la structuration spatiale des abondances des civelles
dans l'estuaire de la Gironde, nous avons construit un simulateur individus centré qui repose

sur un transport tidal sélectif basé sur une horloge interne. Le choix entre les différentes
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alternatives s’est aveéré plus difficile que prévu. Un comportement avec une horloge non
resynchronisée donne les résultats les plus compatibles avec le pattern a condition que les
civelles gardent leur activité migratoire en libre cours plus longtemps que ce qui est observé
expérimentalement. Un comportement avec une horloge synchronisée a chaque étale de
basse mer conduit systématiquement a une migration de la quasi totalité des civelles
jusqu’en limite de marée dynamique. Pour laisser des individus dans I'estuaire, il faut réduire
sensiblement la durée d’activité migratoire. Ce travail de simulation nous a finalement
conduit a considérer que non seulement les mécanismes éthologiques d’utilisation des
courants de marée devaient étre étudiés finement mais également qu’il ne fallait pas négliger
ceux liés a 'abandon du comportement migratoire. Nous avons commencé a approfondir le
fonctionnement théorique d'une horloge interne susceptible d’entrainer un rythme
éthologique. Nous avons mis en évidence que la synchronisation de I'horloge sur le signal
marée pouvait induire une augmentation de la durée d’activité. Si cette déduction théorique
est validée, son intégration dans le simulateur entrainera une modification de I'exploitation
du champs de vitesse par les CIVELLES avec a priori une réduction des temps de transit et

une modification des proportions entre Garonne et Dordogne.

2.3. Bilan

Comme nous l'avons dit en introduction de ce travail, nous sommes conscients que les
temps de développement nous ont limité dans I'approfondissement de linterprétation des
résultats

Certaines conclusions écologiques ne sont certainement pas aussi riches que ne le laissent
présager les potentialitts des outils élaborés. Il n'empéche que cette démarche de
modélisation, au moins autant sinon plus durant la réflexion préalable a la conception du
modeéle que durant son utilisation, nous a conduit a remettre en cause quelques idées trop
vite considérées comme des certitudes. Sans parler de révolution scientifique, ce
« dépoussiérage » (Kuhn, 1983) de la vision idéalisée du fonctionnement d’'une fraction de
population d’anguilles ou de la migration des civelles en estuaire suffit, a notre avis, a justifier

I'intérét d’un tel travail.

3. INTERETS DES AVANCEES

Q Diffusion versus advection
Nous avons trop souvent regardé la migration anadrome des anguilles comme celle des
thalassotoques, a savoir comme une phénoméne strictement advectif, qui conduit les
animaux a rejoindre colte que colte un secteur du réseau hydrographique. On pourrait
méme remettre en cause le caractére advectif du transport tidal sélectif si 'on considére que

la synchronisation de I'horloge interne est densité dépendante. En d’autre termes, si I'on
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accepte que les civelles sont d’autant plus en phase avec la flot qu’elles sont nombreuses,
ce mode de migration devient un déplacement suivant un gradient de densité et donc un
phénoméne diffusif. Cette spéculation n’est d’ailleurs pas infirmée par les expériences de
Wippelhauser et McCleave (1988) qui n’obtiennent pas de rythme chez des civelles isolées
alors que des rythmes sont observées sur des lots de 25 a 100 individus. En amont de la
limite de marée dynamique, la décroissance des abondances avec la distance a la mer
(Smogor et al., 1995; Ibbotson et al., 2002) est en accord avec une vision diffusive de la
colonisation du réseau hydrographique.

C’est, a notre avis, donc plutét le jeu de la diffusion et de la mortalité (McCleave, 1993) qui
fait qu’'une partie du stock d’anguilles (en fonction du niveau de densité et des conditions
environnementales) atteint un secteur du réseau hydrographique. Il ne faut non plus négliger
les processus de maturation sexuelle qui, par un déterminisme du sexe densité dépendant et
un age a l'argenture entre les males et les femelles, induisent une régulation de la

dynamique dans un réseau hydrographique.

O Des contingents chez I'anguille ?
Cette position nous améne a remettre en cause I'existence de contingents chez I'anguille
bien que Tzeng et al. (2003) en considérent explicitement trois (marins, estuarien et eau
douce) eu égard a I'histoire saline des individus. Rappelons qu’un contingent est défini
comme un groupe d’animaux présentant un comportement divergent qui fait que le devenir
des ces individus est différent des autres (Secor, 1999). Nous pensons, au contraire, que
toute typologie des individus tient plus pour l'instant de lillusion rétrospective et ne permet
pas de définir des groupes pour qui nous pouvons définir a_priori un devenir différent.
D’ailleurs, Secor (1999) lui méme considére que, dans le cas des anguillidés, il faudrait
imaginer un trop grand nombre de contingents pour que ce concept ait un sens pour la

dynamique de population.

Dans ce cadre de réflexion, les stimuli susceptibles d’indiquer des directions de
déplacements (« clue » au sens d’Harden Jones, 1984) deviennent moins importants que les
stimuli renseignant sur la temporalité du déclenchement et l'arrét des comportements
(« cue »). Il nest pas a exclure que certains individus meurent simplement parce qu'’ils n’ont
pas atteint a temps des habitats favorables. Cette position est a rapprocher du mécanisme
de dispersion-mortalité avancé par (McCleave, 1993) pour la migration transocéanique.
C’est, a notre avis, une piste de recherche des plus prometteuse que d’analyser les

séquences comportementales qui jalonnent la vie d’'une anguille.
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L’idée d’'un point de vue évolutif n’est plus alors de sélectionner un comportement trés précis
qui conduit la majorité des individus dans un type d’habitat, mais plutét un comportement
« imprécis » qui conduit suffisamment d’'individus dans des habitats favorables pour assurer
le renouvellement du stock reproducteur. Dans le premier cas, le comportement devant étre
suffisamment complexe pour intégrer la variabilit¢ de [I'environnement en devient
certainement fragile vis a vis de modifications importantes de celui-ci. Au contraire, dans le
deuxiéme cas, il suffit dun comportement simple, peu sensible a la variabilité et aux
modifications de I'environnement, mais conduisant certainement a un fort gaspillage de la

descendance.

O L’anguille, encore un migrateur amphihalin?
Cette vision diffusive de la migration anadrome ainsi que le passage non obligatoire en eau
douce conduisent a revenir sur la classification de Il'anguille parmi les migrateurs
amphihalins. A I'évidence elle reste un migrateur, puisque aucune anguille subadulte n’a
jamais été capturée a proximité de la zone supposée de reproduction. Il y a bien migration
entre la Mer des Sargasses et les facades européennes de ['Atlantique et de la
Méditerranéen. Mais est-elle encore un migrateur amphihalin si on considére que le
changement entre I'eau salée et 'eau douce dépend surtout de la densité des individus, des
conditions environnementales rencontrées plutét que d’un « besoin impérieux » d’atteindre
des milieux hypotoniques ? Reste que le caractere amphihalin peut étre considéré comme
un héritage des ancétres communs tropicaux des anguillidés. Mais que peut-on tirer de
définitif sur ces anguilles tropicales dont I'étude ne fait que commencer si pendant plus de
100 ans on a pu considérer les anguilles tempérées, les plus étudiées, comme des
migrateurs amphihalins ? Et en s’en donnant les moyens, ne va t-on pas trouver des

anguilles tropicales qui n‘ont jamais connu I'eau douce ?

O Conséquence pour la gestion
Nous avons volontairement positionné ce travail de recherche dans la spheére
paradigmatique de la pratique scientifique. Sa vocation premiére est donc clairement
d’analyser, de critiquer et d’améliorer les concepts communs a la communauté des
chercheurs concernée par [I'anguille. Travail autarcique de connaissance pour la
connaissance. Pour autant, la situation alarmante du stock nous oblige a intégrer le niveau
programmatique dans notre activité de recherche, i.e. a mobiliser ces savoirs pour donner
des éléments de réponse aux questions des gestionnaires. Confrontation salutaire qui

garantit une connaissance en phase avec la réalité de notre société.

Tout d’abord, il est intéressant de constater qu'a chaque échelle de représentation abordée

dans ce travail est associée une question sociétale de méme niveau. La compréhension du
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fonctionnement a I'échelle du bassin versant permettra d’évaluer l'efficacité d’actions de
gestion. Enfin, I'analyse fine du déroulement de la migration estuarienne répond aux
questionnements engendrés par la volonté d’encadrer plus les pécheries de civelles et par le

souhait de déplacer des jeunes individus pour tenter de soutenir le stock.

La quasi absence de males dans les secteurs amont des bassins avaient conduit certains
gestionnaires (et certains scientifiques) a privilégier ces zones dans le fonctionnement de la
fraction de population d’anguilles. Notre travail, au contraire, incite a ne pas négliger la
gestion des parties aval des réseaux hydrographiques surtout en peériode de diminution
drastique de la population. L’acceptation d’une colonisation du réseau hydrographique par
diffusion conduit a « gérer en fonction de la densité ». C'est en augmentant I'abondance
dans les secteurs de présence que I'on reconquerra progressivement des zones ou I'anguille
avait disparu. Tout en maintenant une sensibilisation de I'ensemble des acteurs du bassin
versant, les plans actuels de restauration de la population devraient donc se concentrer sur
les secteurs dépassant de quelques kilométres en amont la zone de présence actuelle de
'anguille. A mesure du rétablissement du stock, cette emprise serait élargie vers 'amont
jusqu’a reconquéte totale du bassin. Les actions a promouvoir sont potentiellement toutes
celles qui permettent de réduire la mortalité (Lambert et al., 2003b) : réduction de l'effort de
péche mais aussi équipement des premiers obstacles (sans oublier les petits affluents), mise
en protection de zones favorables. L’adaptation a la situation particuliére de chaque bassin
versant et I'arbitrage entre « usagers » ne peut se faire que par consensus et imposent que
tous les acteurs consentent a des efforts pour eux et pas uniquement pour les autres !

Le développement actuel du simulateur de migration estuarienne ne permet pas de trancher
si il existe des civelles qui nécessitent plus que d’autres d’étre protégées (soustraites a la
mortalité anthropique) ni d’évaluer les conséquences de déplacements d’animaux dans un
but de soutien d’effectif. En la matiére, la précaution voudrait que les mesures de gestion ne
ciblent pas telle ou telle catégorie, spatiale ou temporelle, de civelles. Dans cet esprit, il n’est
pas déraisonnable, biologiquement parlant, de préconiser une fermeture de la péche quinze

jours par mois plutét qu'une ouverture retardée ou une fermeture anticipée.

A I'avenir les modéles, développés dans ce travail ou d’autres, pourraient intervenir dans les
processus de gestion. Toutefois, ils ne doivent étre utilisés, ou plus exactement leur lent et
laborieux calage par rapport a la réalité ne doit pas servir a différer les mesures de gestion
que la situation actuelle impose déja. Il n’est pas pire usage des modéles que de s’en servir

d’alibis pour une non-gestion ...
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4. PERSPECTIVES

Les modéles développés ici pourraient étre utilisés dans le débat actuel sur la définition des
approximations a utiliser pour mesurer les cibles de gestion dans chaque bassin versant. Par
exemple, est-il possible de relier les paramétres de la décroissance de I‘abondance en
fonction de la distance a la mer avec la production d’anguilles argentées dans un bassin
versant (ICES, 2004) ?

lls pourraient également, moyennant I'intégration d’actions anthropiques (péche, entrave a la
libre circulation, dégradation des habitats ou les mesures compensatoires équivalentes),
servir d’outils d’exploration de scénarios de gestion.

Il est clair qu’il faudrait enfin essayer de coupler les dynamiques de plusieurs fractions de
populations inféodées a des bassins versants différents et d’intégrer une relation géniteurs-
juvéniles. Ainsi, le fonctionnement global de la population d’anguilles serait appréhendé et
cela permettrait de donner des éléments pour une gestion globale du stock européen

d’anguilles.

Une autre fagon de valoriser ce travail de modélisation serait de le confronter aux recherches
sur d’autres migrateurs soit en l'appliquant a d’autres espéces (grande alose par exemple)
ou en allant puiser des approches complémentaires chez d’autres espéces (approches

baysienne chez les salmonidés en particulier).
Au final, ces modéles ont le mérite d’exister. lls sont a la disposition de ceux qui voudront les

« faire parler ». Il y a tant de questions auxquelles, a I'évidence, ils pourraient aider a

apporter une réponse ...
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Glossaire et liste des paramétres

GLOSSAIRE ET LISTE DES PARAMETRES

1. GLOSSAIRE

Population, stock :

Leptocéphale :

Civelle :

Anguille jaune :

Anguille argentée :

Dynamique de population :

Recrutement :

Différenciation sexuelle :

Déterminisme du sexe :

Déplacement :

Migration catadrome :

Mortalité naturelle :

Dans la mesure ou on ne considére qu’une unique zone de
reproduction pour I'anguille européenne, ces deux termes sont
utilisés de maniére équivalente et rassemblent tous les
individus de cette espéce. On parlera de fraction de population
ou de stock lorsque I'on s’intéresse aux individus vivant dans un

bassin versant
stade larvaire aprés éclosion des oeufs,

stade de développement correspondant a la métamorphose

entre leptocéphale et la jeune anguille jaune.

stade de développement correspondant a la phase de

croissance

stade de développement correspondant a la deuxiéme

métamorphose entre I'anguille jaune et le géniteur

évolution au cours du temps du nombre d’individus d'une

population. Intégre différents processus biologiques

processus biologique défini comme larrivée des civelles en
zone estuarienne. Il correspond également au nombre de
juvéniles dans la relation civelles — anguilles argentées

correspondant a la partie continentale du cycle biologique
processus biologique correspondant au passage d’anguilles
indifférenciées a sexuellement différenciées

processus biologique correspondant a la fixation du sexe pour
un individu qui vient de se différencier sexuellement

processus biologique correspondant aux mouvements non liés
a la migration de reproduction, de I'aval vers 'amont comme de

’'amont vers I'aval

processus biologique correspondant aux mouvements vers
laval qui conduit les anguilles de leur dernier lieu de
sédentarisation vers la zone de la reproduction

processus biologique qui diminue au fil du temps I'effectif d’'un

stock de poissons sans intervention humaine (péche ou autre)

208

CemOA : archive ouverte d'Irstea / Cemagref



Glossaire et liste des paramétres

Prise d’argenture :

Flot :

Jusant :

Transport tidal sélectif :

Rythme exogéne :

Rythme endogéne :

Circadien :

Circalunadien :

Circatidal :

indépendamment des processus de reproduction et de
migration (émigration, immigration).
processus biologique correspondant au début de Ia

métamorphose d’une anguille jaune en une anguille argentée.

Partie du cycle de marée ou le niveau d’eau augmente. Le
courant est en général mais pas systématiquement dirigé vers

'amont.

Partie du cycle de marée ou le niveau d'eau diminue. Le
courant est en général mais pas systématiquement dirigé vers

I'aval.

un animal présentant ce comportement monte dans la colonne
d’eau pour se laisser dériver ou nager durant la phase de la
marée ou les courants lui sont favorables et se réfugie prés du
fond voire sur le fond la ou les courants sont plus faibles afin de
maintenir sa position durant la deuxiéme partie de la marée
(Arnold, 1974).

quand l'alternance des comportements du poisson se cale sur
des parameétres de I'environnement présentant des variations
cycliques

quand l'alternance des comportements repose sur une horloge

interne synchronisée sur un cycle exogéne

se dit du rythme d’un cycle dont la périodicité est proche de
celle du jour solaire (environ 24 h)

se dit du rythme d’'un cycle dont la périodicité est proche de
celle du jour lunaire (environ 24,8 h)

se dit du rythme d’un cycle dont la périodicité est proche de

celle du cycle des marées (environ 12,4 h)

Horloge circadienne bimodale : horloge interne avec deux déclenchements par période

Horloge circatidal :

d’environ 24 h, susceptible d’engendrer un rythme circatidal

horloge interne avec un déclenchement par période d’environ

12,4 h, susceptible d’engendrer un rythme circatidal

Horloge double circalunadienne : horloge interne basée sur le couplage de deux horloges

circalunadiennes en opposition de phase, susceptible

d’engendrer un rythme circatidal
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2. PARAMETRES UTILISES DANS LE MODELE DE DYNAMIQUE DE LA FRACTION CONTINENTALE

DU STOCK D’ANGUILLE

i indice référencant les compartiments, variant de 1 pour le premier compartiment
estuarien a 25 pour la source
indice référencant les classes d’age annuel, variant de 0 (civelle)a j =12 ans

k indice référencant les états, k£ =1pour les anguilles indifférenciées, k=2 pour les
anguilles jaunes femelles, & =3 pour les anguilles jaunes males

N,

Lk (t) I'effectif d’anguilles situées dans le compartiment i, appartenant a la classe d’age
j etalétat k£ la semaine ¢

semaineAnniversaire la semaine théorique ou les anguilles changent de classe d’age, fixée a

8éme

la1 semaine de I'année (premiére semaine de mai)

ageDecimal (¢ ) 'age décimal d’un individu de la classe d'age j la semaine
ca, la capacité d’accueil du compartiment i

a un paramétre de contribution a la saturation d’'un compartiment

wj(t) la contribution d’un individu de classe d’age j a la saturation d’'un compartiment la
semaine ¢t

sat,(t) la saturation du compartiment i la semaine ¢

deb début de la période d’arrivée des civelle, fixé a 40 (premiére semaine d’octobre)

rec

durée,, durée de la période d'arrivée des civelle, fixée a 30 ( correspond a la derniere
semaine d’avril avec un début d’arrivée a la premiére semaine d’octobre)

a...pB. paramétres de la loi béta représentant la patron saisonnier du recrutement, fixés a 2

diffSex (¢) taux hebdomadaire de différenciation sexuelle pour la classe d’age j la semaine
t

Mgy paramétre du processus de différenciation sexuelle correspondant a la durée
moyenne dans I'état « indifférencié », fixé arbitrairement a 2,69

Oy parametre du processus de différenciation sexuelle correspondant a I'écart type de
la durée dans I'état « indifférencié », fixé arbitrairement a 0,28

tauxMale,(t) proportion de males parmi les anguilles qui se différencient la semaine ¢ dans
le compartiment i

)2 parametre du processus de détermination du sexe; renseigne sur l'influence de la

saturation
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)2

deb,

rg

duree,,,

lu argF

argl’

lu argM

argM

parameétre du processus de détermination du sexe ; correspond a la saturation qui
conduit a un déterminisme de 50% de méale parmi les anguilles qui se différencient
début de la phase d’argenture, fixé a 36 (premiére semaine de septembre)

durée de la phase d’argenture, fixé a 16 (soit la derniére semaine de décembre
avec un début d’argenture ma premiére semaine de septembre)

durée moyenne dans I'état jaune femelle, fixé a 7,37 an par référence aux travaux
de Holmgren et al. (1997) et Vollestad (1992)

écart type de la durée dans I'état jaune femelle, fixé a 3,43 an par référence aux
travaux de Holmgren et al. (1997) et Vollestad (1992)

durée moyenne dans le état jaune male, fixé a 1,58 an par référence aux travaux de
Holmgren et al. (1997) et Vollestad (1992)

écart type de la durée dans l'état jaune male, fixé a 1,38 an par référence aux

travaux de Holmgren et al. (1997) et Vollestad (1992)

2N (¢) proportion d'individus d’age ;j qui quittent un compartiment i, pour se rendre dans

Jo

J+

dep

ﬂ dep

un compartiment contigu i, la semaine ¢

paramétre du processus de déplacement, représentant linfluence relative des
compartiments de départ et d’arrivée

parametre du processus de déplacement, correspondant au potentiel de
déplacement des animaux appartenant la classe d’age ;
parametre de la courbe d’évolution de a,en fonction de I'age, correspondant au

potentiel de déplacement des civelles

parametre de la courbe d’évolution de a en fonction de I'dge, correspondant au
potentiel de déplacement des animaux agés

premier parameétre de la loi beta simulant I'évolution de a,en fonction de I'age, fixé
a6

deuxieme parametre de la loi beta simulant I'évolution de a;en fonction de I'age,

fixé a 20

mort, (t) taux de mortalité naturelle pour 'dge j dans le compartiment i la semaine ¢

c

parameétre de forme de la loi de Weibull, fixé a 0,1786 par référence aux travaux de
De Leo et Gatto (1995; 1996).
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Vo paramétre d’échelle de la loi de Weibull lorsque la saturation du compartiment est
inférieure a 1
v paramétre du processus de mortalité naturelle, représentant l'intensité de la

décroissance du parametre d’échelle de la loi de Weibull en fonction de la saturation

3. FACTEURS UTILISES DANS L’ANALYSE DES ABONDANCES DE CIVELLES DANS L’ESTUAIRE
DE LA GIRONDE

p variable a expliquer, correspond a la probabilité d’obtenir une abondance non nulle
(analyse delta)

y7 variable a expliquer, correspond a la probabilité dobtenir une abondance
strictement positive (analyse gamma)

densité abondance de civelles, correspond au produit de p par u (analyse delta gamma)

Transect : variable explicative, regroupe les stations de péche scientifique situées dans
I'estuaire moyen a respectivement 29, 36, 42 et 49 km de la mer.

Rive : variable explicative, regroupe les stations de péche scientifique situées dans
I'estuaire moyen en rive droite, en rive gauche ou dans I'axe de I'estuaire

Profondeur : variable explicative, regroupe les stations de péche scientifique situées dans
I'estuaire moyen a proximité de la surface ou du fond

Saison : variable explicative, regroupe les prélévements réalisés entre septembre d'une
anneée et aolt de I'année suivante

Quinzaine : variable explicative, regroupe les prélévements réalisés entre deux mortes eaux,
arbitrairement, la quinzaine 1 inclue le 1°" septembre

Position cycle : variable explicative, regroupe les prélévements réalisés respectivement
pendant le premier, deuxiéme et troisieme tiers du revif (coefficients de marée
croissants), pendant le premier, deuxiéme et troisieme tiers du déchet (coefficients
de marée décroissants)?

Position marée : variable explicative, regroupe les prélévements réalisés respectivement
pendant la premiére moitié du flot, au troisieme quart du flot, au dernier quart du flot,

au premier quart du jusant

4. PARAMETRES UTILISE DANS L’ANALYSE DU FONCTINNEMENT D’UNE HORLOGE INTERNE

E le niveau de protéine effective induisant le rythme (dans une unité quelconque)
G le niveau d’activation du géne responsable de la synthése de la protéine effective
K, facteur de proportionnalité entre la synthése protéique et le niveau d’activation du

gene, fixé a 1 d’aprés Lema et al. (2000)
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délai entre le début de la synthése de 'ARNm et la fin de celle de la protéine
effective, fixé a 3,5

facteur de proportionnalité entre la dégradation protéique et le niveau de protéine
effective, fixé a 0,4 d’aprés Lema et al. (2000)

paramétre introduisant une non linéarité dans la rétroaction négative de la protéine
effective sur I'activation du géne, fixé a 2,5 d’aprés Lema et al. (2000)

coefficient d’inhibition dans la rétroaction négative de la protéine effective sur
I'activation du géne, fixé a 0,04 d’aprés Lema et al. (2000)

intensité de la vitesse du courant de marée calculé avec les composantes lunaire
et solaire, s’exprime en UD h'

série chronologique correspondant a des impulsions d’'une heure centrée sur I'étale
de basse mer

unité de distance arbitraire utilisée dans les simulations théoriques des

déplacements en zone soumise a marée

signal synchroniseur (U ou U,,, ) de I'horloge interne modulant K,
signal synchroniseur (U ou U,,, ) de I'horloge interne modulant K,
délai entre la fin de la cascade de la synthése protéique et I'action du synchroniseur

S

e
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ANNEXE : FORMULATION MATRICIELLE DU MODELE GLOBAL

1. EFFECTIF

La matrice des effectifs N(t) est tridimensionnelle, la premiére dimension correspond aux

compartiment (i variant de 1 a 25), le deuxiéme aux ages (j de 1 a 13) le troisieme aux états

(k = 1 pour les jaunes indifférenciés, 2 pour les jaunes femelles et 3 pour les jaunes males)

Nl,l,k N1,13,k

N25,1,k N25,13,k

2. AGE DECIMAL
L’age décimal d’un individu de la classe d’age ; la semaine ¢ est donné par

mod (t — semaineAnniversaire, 52)
52

ageDecimal (1) = j +

avec
semaineAnniversaire la semaine théorique ou les anguilles changent de classe d’age, fixée a

la 18°™ semaine de I'année (premiére semaine de mai)

3. SATURATION D’UN COMPARTIMENT

La contribution d’un individu de classe d’age ; a la saturation d’'un compartiment la semaine

t est donnée par

0 si ageDecimal, (t) <1
. B 3
Wj (t) — 1 _ e—a‘l,(ageDeumalj(t) 1) . ‘
— si ageDecimal . (t) >1
1_ e awjmax -]
avec
a, l'influence de I'age sur la contribution a la saturation

La saturation du compartiment i la semaine ¢ est calculée par
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avec
ca. la capacité d’accueil du compartiment i (valeur par défaut : 200 équivalent anguilles

de 13 ans)

4. VIEILLISSEMENT

La mise a jour de la matrice des effectifs s’écrit :
0

1
NWZ (t) =0 N_, (t) si mod(t, 52) = semaineAnniversaire

S~ O

S = O
—_— O
—_ O

5. RECRUTEMENT

Le recrutement hebdomadaire est calculé par
recrue(t) = IntensiteRecrutement

[FB [mod(t +1 —debrec,SZ) ’arec’ﬂrecj _FB (mOd(Z _debrec’SZ) 7arec’ﬂrec ]J

duree,,, duree,,

avec

IntensiteRecrutement le nombre total de civelles arrivant par saison de migration

108 la fonction de répartition d’une loi beta
deb,,. le début de la période d’arrivée des civelle, fixé a 40 (premiére semaine d’octobre)

durée ,, la durée de la période d’'arrivée des civelle, fixée a 30 ( correspond a la derniére

semaine d’avril avec un début d’arrivée a la premiére semaine d’octobre)
a..p. les paramétres de la loi béta représentant la patron saisonnier du recrutement, fixés

az

La mise a jour de la matrice des effectifs s’écrit :
N (1) = recrue(t)+ N, (1)
N\ (t)=N,,, (t) pour (i,,k)=(LL1)
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6. DIFFERENCIATION SEXUELLE ET DETERMINISME DU SEXE

Le taux hebdomadaire de différenciation sexuelle pour la classe d’age ;j la semaine ¢ s’écrit

1-F (ageDecimalj (D] Ry > T gy )

diffSex (1) =1- ]
1-F (ageDecimalj () - 5 | > O'dl.ffj

avec

E la fonction de répartition d’une loi lognormale

Ky la durée moyenne dans I'état « indifférencié », fixé arbitrairement a 2,69

O iy I'écart type de la durée dans I'état « indifférencié », fixé arbitrairement a 0,28

La proportion de males parmi les anguilles qui se différencient la semaine ¢ dans le

compartiment i se calcule par

tauxMale, (t) = " (lsm,.(;)pz)
avec
)2 I'influence de la saturation sur le déterminisme du sexe,
D, la saturation qui conduit & un déterminisme de 50% de male parmi les anguilles qui

se différencient.

La mise a jour de la matrice des effectifs s’écrit :
NI (1) = (1-difSex, ()N, (1)
NI (1) = ((1 - tauxMale, (¢))diffSex, (¢)) N, ,, (¢)
N (t) = (tauxMale, (¢)diffSex, (¢)) N, , (¢)

7. PRISE D’ARGENTURE
L’age décimal pour I'argenture de la classe j al'instant ¢ est définie par

mod(¢ + 52 —deb,

arg

duree,,,

52)+1

ageDecimalArg (1) = j +

avec
debwg début de la phase d’argenture, fixé a 36 (premiére semaine de septembre),

d“”eearg durée de la phase d’argenture, fixée a 16 (soit la derniére semaine de décembre

avec un début d’argenture la premiére semaine de septembre).
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Les taux de prise d’argenture pour les femelles et la méles de classe d’age ;j la semaine

t s’écrivent respectivement :

si mod(t +52—deb

arg?

52) <duree,,

1-F | ageDecimalArg . (t)+ O
LN ( g g/ ( ) dl/ll"eearg | ﬂa;gF argFJ

argFemelle, (t) =

argl )

1-F (ageDecimalArgj (7)] Ko » O,

1-F | ageDecimalArg . (t)+ ,O
LN( g g_,( ) dureearg |/uargM mgM]

argMale  (t)=
j ( ) 1-F (ageDecimalArg (t)j | Lot s O argna )

si mod(t +52-deb,,, 52) > duree,,,
argFemelle, (t)=0
argMale; (t) =0

avec

Horgr la durée moyenne dans I'état jaune femelle, fixé a 7,37 an par référence aux travaux

de Holmgren et al. (1997) et Vollestad (1992),
e 1€cart type de la durée dans I'état jaune femelle, fixé a 3,43 an par référence aux

travaux de Holmgren et al. (1997) et Vollestad (1992),

Mgy |2 durée moyenne dans le état jaune male, fixé a 1,58 an par référence aux travaux

de Holmgren et al. (1997) et Vollestad (1992),

wou | €cart type de la durée dans I'état jaune male, fixé a 1,38 an par référence aux

travaux de Holmgren et al. (1997) et Vollestad (1992).

Les nombres hebdomadaires d’argentées femelles et males, correspondant aux sorties du

modéle sont alors :

nbArgFemelle, (1) = argFemelle, (t)N, ,, (1)

i i,

>J
nbArgMale, (t) = argMale, (t) N, s (t)

et la mise a jour de la matrice des effectifs s’écrit :
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NI (8)= Ny
NE

N (t)=(1-argMale, ))N”3

113

8. DEPLACEMENTS

Le potentiel de déplacement des animaux appartenant la classe d’age j est donné par :

a,()=a, +(aj0 -a, )(I—FB (ageDecimalj(t) \ adep,ﬂdep,0,12))

avec
a, le potentiel de déplacement des anguilles d’age 0 (civelles),
a. le potentiel de déplacement des animaux agés,

J+

Qs Py 1€ Parametres de la loi beta, fixés respectivement a 6 et a 20.

La proportion d’individus d’age j qui quittent un compartiment i, pour se rendre dans un

compartiment contigu i, la semaine ¢ s’écrit :

sat, (¢
b Ul ( )
ca, 1
At)=a,(t :
P "_”2”( ) ]( ) sat, (t) sat, (t)
I+b———= || 1+b——=
caq, ca;

avec
b I'influence relative des compartiments de départ et d’arrivée sur les déplacements.

La mise a jour de la matrice des effectifs s’écrit :

szmf]k = i,j,k + Z(prm—n',j (t) ]vi,m,/c ) _Z (pri—m;,j (t) Ni,m,k )

m#i m#i

9. MORTALITE NATURELLE

Le taux hebdomadaire de mortalité naturelle dans le compartiment i pour I'dge ; la

semaine ¢ est calculé par

ageDecimal . (t) ‘
mort, ; (1) =1—exp| - :

{vo exp(—v, max (sat, (1)~ 1,0))
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avec

c le paramétre de forme de la loi de Weibull, fixé a 0,1786 par référence aux travaux
de De Leo et Gatto (1995; 1996).

Vo le paramétre d’échelle de la loi de Weibull lorsque la saturation du compartiment est
inférieure a 1

v, l'intensité de la décroissance du paramétre d’échelle de la loi de Weibull en fonction

de la saturation

La mise a jour de la matrice des effectifs s’écrit :

N (1) = (1 —mort, | (z)) N, . (1)
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Multiscale exploration of European eel population dynamics with simulation tools
Abstract :

European eel, Anguilla anguilla, is a diadromous fish whose unique European stock is
considered to be out of its safe security limits. We propose to use modelling to study (i) the
eel population dynamics within a watershed and (ii) the mechanisms of estuarine glass eel
migration.

The development of a matrix model aims to answer the first point. This model is structured by
age, sex and development stage,. It integrates the main biological processes, ageing,
recruitment, sexual differentiation, sex determinism, silvering, movement and natural
mortality. It has been possible to identify 18 parameter sets, equivalent to 18 combinations of
life history traits, compatible with the eel stock functioning paradigm in a watershed. The
simulated dynamics emphasize the importance of characteristics and processes in the
downstream part of a watershed, especially when the resource is rare.

The second point led to implement an individual-based model of glass eel movements in the
Gironde estuary (France). This model mimics the selective tidal stream transport triggered
by an endogenous clock. Thinking before implementing the model led us to reconsider the
advantage of systematically crossing the estuary. Migration simulation with clocks either free
running or synchronized by low slack waters gives results which disagree with the present
description of the phenomenon. Therefore we need to specify the mechanisms which lead
eel to abandon selective tidal transport. Theoretic exploration of the molecular functioning of
an endogenous clock highlights a putative increase of the activity span with a
synchronization of the clock by tides. This result could considerably modify simulations
outputs.

Lastly the contribution of these modelling attempts to the knowledge concerning eel ecology

are reviewed.

Keywords : Anguilla anguilla — population dynamics — anadromous migration — Gironde
estuary — selective tidal stream transport — pattern-oriented modelling —

individual-based model — matrix model — paradigm
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Exploration multiscalaire des paradigmes de la dynamique de la population

d’anguilles européennes a I’'aide d’outils de simulation

Résumé :

L’anguille européenne (Anguilla anguilla) est un poisson migrateur amphihalin dont le stock
unique européen est considéré comme en dehors de ses limites de sécurité biologique.
Cette thése se propose d’utiliser la modélisation pour d’'une part étudier la dynamique d’'une
fraction de population au sein d’'un réseau hydrographique et d’autre part pour approfondir
les mécanismes mis en jeu lors de la migration des civelles en estuaire.

Le premier point fait I'objet du développement d’'un modéle matriciel, structuré en stades de
développement, sexe et &age, intégrant les principaux processus biologiques, le
vieillissement, le recrutement, la différenciation sexuelle, le déterminisme du sexe, la prise
d’argenture, le déplacement et la mortalité naturelle. Il est possible d’identifier 18 jeux de
parameétres, correspondant a autant de combinaisons de traits de vie, compatibles avec un
pattern résumant le paradigme du fonctionnement d'un stock d’anguilles dans un basin
versant. La dynamique ainsi simulée montre I'importance des caractéristiques de la partie
aval du réseau hydrographique et des processus s’y déroulant, surtout en période de
raréfaction de I'espéce.

Le deuxiéme point concerne la réalisation d’'un modéle individus-centré de déplacement des
civelles dans I'estuaire de la Gironde. Ce modéle est basé sur le comportement d’utilisation
préférentiel des courants de marée, rythmé par une horloge interne. La réflexion préalable a
la modélisation est 'occasion d’'une remise en cause de l'intérét pour une civelle de traverser
systématiquement la zone estuarienne. Des simulations de migration avec des horloges en
libre cours ou resynchronisées a chaque étale de basse mer donnent des résultats
inacceptables par rapport a la description actuelle du phénoméne. Il importe donc
d’approfondir les mécanismes qui aboutissent a I'abandon du transport tidal sélectif. Une
exploration théorique du fonctionnement moléculaire d’'une horloge interne laisse penser
gu’une synchronisation sur la marée induit une augmentation de la durée d’activité, pouvant
modifier sensiblement les résultats des simulations.

Enfin, une synthése de l'apport de ces tentatives de modélisation a la connaissance de

I'écologie de 'anguille est proposée.

Mots Clés : Anguilla anguilla — dynamique de population — migration anadrome — estuaire
de la Gironde — transport tidal sélectif — modélisation orientée par les patterns —
modéle individus centré — modéle matriciel — paradigme — dispersion — horloge

interne
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